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Êëàññ Zygnematophyceae ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå áîãàòîé âèäàìè (îêîëî 4000) ãðóïïîé âîäîðîñ-
ëåé â ñîñòàâå Streptophyta. Ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, îñíîâàííûå íà ðàçëè÷íûõ
ìàðêåðàõ, ïîìåùàþò êëàññ â êà÷åñòâå îäíîé èç âåðøèííûõ ãðóïï öàðñòâà Chlorobionta è óêàçûâàþò
íà âîçìîæíîå áëèçêîå ðîäñòâî êîíúþãàò ñ íàçåìíûìè ðàñòåíèÿìè. Ìîðôîëîãè÷åñêîå ðàçíîîá-
ðàçèå ïðåäñòàâèòåëåé êëàññà ñóùåñòâåííî óñëîæíÿåò åãî ñèñòåìàòèêó è íå ïîçâîëÿåò îäíîçíà÷íî èí-
òåðïðåòèðîâàòü îòíîøåíèÿ ìåæäó òàêñîíàìè. Ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèå äàííûå âûÿâèëè
ïðîòèâîðå÷èå ìåæäó òðàäèöèîííîé òàêñîíîìè÷åñêîé ñòðóêòóðîé Zygnematophyceae è òîïîëîãèåé
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà êîíúþãàò. Â ðàáîòå ïðèâîäèòñÿ îáçîð ñîâðåìåííûõ èññëåäîâàíèé ôèëîãå-
íèè è ñèñòåìàòèêè çåëåíûõ êîíúþãèðóþùèõ âîäîðîñëåé. Îïèñàíû ñîñòàâ è ñòðóêòóðà îñíîâíûõ êëàä
êëàññà, ðàññìîòðåíû âîïðîñû ïîëèôèëåòè÷íîñòè íåêîòîðûõ ðîäîâ. Ïîä÷åðêíóòî, ÷òî ìîðôîëîãè÷å-
ñêèå ïðèçíàêè, òðàäèöèîííî èñïîëüçóåìûå äëÿ öåëåé ñèñòåìàòèêè â êëàññå, îêàçàëèñü ìàëîïðèãîäíû
äëÿ ýòèõ öåëåé äàæå íà íèçêèõ òàêñîíîìè÷åñêèõ óðîâíÿõ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ, êîíúþãàòû, ïîëèôèëèÿ, Streptophyta, Zygne-
matophyceae.

Êîíúþãàòû — êîêêîèäíûå, êîëîíèàëüíûå è ìíîãîêëåòî÷íûå íèò÷àòûå âîäî-
ðîñëè, îòëè÷èòåëüíûìè ïðèçíàêàìè êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ: óíèêàëüíûé òèï ïîëîâîãî
ðàçìíîæåíèÿ — êîíúþãàöèÿ, âïåðâûå îïèñàííûé J. P. Vaucher (1803), ïîëíîå îò-
ñóòñòâèå ïîäâèæíûõ ðåïðîäóêòèâíûõ ñòàäèé è öåíòðîñîì íà ïðîòÿæåíèè âñåãî
æèçíåííîãî öèêëà. Ðàçíîîáðàçèå ôîðì è ñâîéñòâåííàÿ òîëüêî êîíúþãàòàì ñèììåò-
ðèÿ â ñòðîåíèè êëåòêè äåëàþò ýòó ãðóïïó ïðèâëåêàòåëüíûì è ïîïóëÿðíûì îáúåê-
òîì äëÿ èññëåäîâàíèé. Çà áîëåå ÷åì 200-ëåòíþþ èñòîðèþ èçó÷åíèÿ ãðóïïû áûëî
îïèñàíî áîëåå 4000 âèäîâ, êîòîðûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ îòíîñÿò ê ïðèìåðíî 60 ðî-
äàì (Hoshaw, McCourt 1988; Gerrath, 1993; ñì. Ïðèëîæåíèå). Î òîì, íàñêîëüêî
òî÷íî ýòî ÷èñëî îòðàæàåò ïðèðîäíîå ðàçíîîáðàçèå ãðóïïû, ìîæíî òîëüêî äîãàäû-
âàòüñÿ, ïîòîìó ÷òî îöåíêè âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ êëàññà ðàçíÿòñÿ ïðèìåðíî íà ïî-
ðÿäîê, îò 1500 äî 12000 âèäîâ (Cranwell et al., 1990; Hoshaw et al., 1990).

Ñâîåîáðàçèå ãðóïïû è åå áëèçêîå ðîäñòâî ñ çåëåíûìè âîäîðîñëÿìè íèêîãäà
ñåðüåçíî íå îñïàðèâàëîñü (Brook, 1981). Îäíàêî âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæäó ñåìåéñò-
âàìè, ðîäàìè è âèäàìè çèãíåìîâûõ, à òàêæå êîíöåïöèÿ ðîäà â êëàññå îñòàþòñÿ ïðî-
òèâîðå÷èâûìè. Óëüòðàñòðóêòóðíûå è ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ óêàçûâàþò íà
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ïðèíàäëåæíîñòü êîíúþãàò ê ïàðàôèëåòè÷íîé ãðóïïå âîäîðîñëåé, èçâåñòíîé êàê
êëàññ Charophyceae (sensu Mattox, Stewart, 1984), è èõ áëèçîñòü ê íàçåìíûì ðàñòå-
íèÿ (Pickett-Heaps, 1975; Mattox, Stewart, 1984; Lewis, McCourt, 2004; McCourt et al.,
2004). Â êëàäèñòè÷åñêîé ñèñòåìå êëàññèôèêàöèè (Bremer, 1985; Bremer et al., 1987;
Kenrick, Crane, 1997) êîíúþãàòû ïðèíèìàþòñÿ êàê êëàññ Zygnematophyceae â ñîñòà-
âå îòäåëà Streptophyta [Streptobionta (Kenrick, Crane, 1997)], êîòîðûé âìåñòå ñ Chlo-
rophyta ñëàãàåò îáøèðíóþ ãðóïïó çåëåíûõ ðàñòåíèé [Viridiplantae èëè Chlorobionta
(Cavalier-Smith, 1981; Kenrick, Crane, 1997)]. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî èìÿ Zygnema-
tophyceae Round (1971) — íåçàêîííîå çàìåùàþùåå íàçâàíèå Conjugatophyceae En-
gler (1892), ïîñêîëüêó Conjugata (Spirogyra) — íå ñèíîíèì Zygnema (Silva, 1980).
Êðîìå ýòîãî, êëàññ Zygnematophyceae áûë îïèñàí áåç ëàòèíñêîãî äèàãíîçà è ïîýòî-
ìó íå ÿâëÿåòñÿ äåéñòâèòåëüíî îïèñàííûì òàêñîíîì (ñò. 32 ÌÊÁÍ). Òåì íå ìåíåå
èìåííî ýòî íàçâàíèå êëàññà øèðîêî èñïîëüçóåòñÿ â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå.

Âñå ñóùåñòâóþùèå êëàññèôèêàöèîííûå ñõåìû Zygnematophyceae áûëè îñíîâà-
íû èñêëþ÷èòåëüíî íà ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ, òàêèõ êàê îñîáåííîñòè óëüòðà-
ñòðóêòóðû êëåòî÷íîé ñòåíêè, òèï îðãàíèçàöèè òàëëîìà è ìîðôîëîãèÿ õëîðîïëàñòîâ
(Êîñèíñêàÿ, 1952, 1960; Mix, 1972; Prescott et al., 1972, 1975; Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöå-
âà, 1982; Hoshaw, McCourt, 1988; Gerrath, 1993). Â ñîñòàâå êëàññà âûäåëÿþò äâà ïî-
ðÿäêà: Zygnematales è Desmidiales (Mix, 1972; Rùþièka, 1977). Zygnematales õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ ïðîñòî óñòðîåííîé öåëüíîé (íå ðàçäåëåííîé íà ôðàãìåíòû), ãëàäêîé, íå
èìåþùåé ïîð, êëåòî÷íîé ñòåíêîé. Ïîðÿäîê ðàçäåëÿþò íà äâà ñåìåéñòâà, èìåþùèå
èäåíòè÷íîå ñòðîåíèå êëåòî÷íîé ñòåíêè, íî ðàçëè÷àþùèåñÿ òèïîì îðãàíèçàöèè.
Íèò÷àòûå ôîðìû ñîáðàíû â ñåì. Zygnemataceae, à îäíîêëåòî÷íûå — â ñåì. Mesota-
eniaceae, èçâåñòíîå ðàíåå êàê ñàêêîäåðìíûå äåñìèäèåâûå (Lütkemüller, 1902). Ïî-
ðÿäîê Desmidiales (ïëàêîäåðìíûå äåñìèäèåâûå) õàðàêòåðèçóåòñÿ îðíàìåíòèðîâàí-
íîé êëåòî÷íîé ñòåíêîé, ðàçäåëåííîé íà äâå èëè áîëåå ÷àñòåé è èìåþùåé ïîðû
(Mix, 1972). Íà îñíîâàíèè òèïà îðãàíèçàöèè è îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ êëåòî÷íîé
ñòåíêè ïîðÿäîê ïîäðàçäåëÿþò íà 3 èëè 4 ñåìåéñòâà (Mix, 1972; Brook, 1981; Kou-
wets, Coesel, 1984; Gerrath, 1993): Peniaceae, Gonatozygaceae, Closteriaceae è Desmi-
diaceae. Äëÿ âûäåëåíèÿ ðîäîâ è âèäîâ êîíúþãàò èñïîëüçóþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî
ïðèçíàêè îðãàíèçàöèè òàëëîìà (íèò÷àòûå èëè îäíîêëåòî÷íûå), ñèììåòðèè êëåòêè,
åå ðàçìåðîâ è ôîðìû, íàëè÷èÿ óòîëùåíèé, âûðîñòîâ èëè øèïîâ íà êëåòî÷íîé îáî-
ëî÷êå è ìîðôîëîãèè õëîðîïëàñòîâ. Ñòàáèëüíîñòü ýòèõ ïðèçíàêîâ è èõ ýâîëþöèîí-
íûé ñòàòóñ (ïëåçèîìîðôíûé èëè àïîìîðôíûé) íèêîãäà ñåðüåçíî íå îöåíèâàëèñü.

Â öåëîì ýâîëþöèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ â êëàññå îñòàâàëàñü ñëàáî èçó-
÷åííîé. Áûë ïðåäëîæåí ðÿä ãèïîòåç î ïðîèñõîæäåíèè è ýâîëþöèè îòäåëüíûõ ïðè-
çíàêîâ, îäíàêî îíè â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ÿâëÿþòñÿ ëîãè÷åñêèìè êîíñòðóêöèÿìè
è çà÷àñòóþ ïðîòèâîðå÷àò äðóã äðóãó. Ïðåæäå âñåãî, ýòî îòíîñèòñÿ ê òèïó îðãàíèçà-
öèè ïðåäïîëàãàåìîé ïðåäêîâîé ôîðìû êîíúþãàò (íèò÷àòàÿ èëè îäíîêëåòî÷íàÿ),
ìîðôîëîãèè õëîðîïëàñòîâ è ñòåïåíè ðàäèàëüíîñòè êëåòêè (West, West, 1904; West,
Fritsch, 1927; Prescott, 1948; Teiling, 1950, 1952; Randhawa, 1959; Yamagishi, 1963;
Prescott et al., 1977; Hoshaw, McCourt, 1988).

Â ïîñëåäíèå äâà äåñÿòèëåòèÿ ðàçâèòèå ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëå-
äîâàíèé ñóùåñòâåííî èçìåíèëî íàøå ïðåäñòàâëåíèå î âçàèìîîòíîøåíèÿõ ìåæäó
òàêñîíàìè íà ðàçíûõ ðàíãîâ, ïîñòàâèëî ïîä ñîìíåíèå ìíîãèå òðàäèöèîííûå ãè-
ïîòåçû ýâîëþöèè æèâîãî è îêàçàëî îãðîìíîå âëèÿíèå íà ñèñòåìàòèêó. Çåëåíûå
êîíúþãèðóþùèå âîäîðîñëè íå ÿâëÿþòñÿ èñêëþ÷åíèåì â ýòîì îòíîøåíèè, îäíàêî,
íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ïåðâàÿ íóêëåîòèäíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èõ ÄÍÊ áûëà ïîëó÷å-
íà åùå â 1985 ã. (Hori et al., 1985), ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ â êëàññå äàëåêè îò
ðàçðåøåíèÿ. Â äàííîé ïóáëèêàöèè ïðåäïðèíÿòà ïîïûòêà ñóììèðîâàòü ðåçóëüòàòû
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èññëåäîâàíèé ýâîëþöèè è òàêñîíîìè÷åñêîé ñòðóêòóðû êëàññà Zygnematophyceae
ñ òî÷êè çðåíèÿ ìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ. Êðàòêî îáñóæäàþòñÿ ïîëîæåíèå êëàññà â îò-
äåëå Sterptophyta, ðàçëè÷íûå ìîëåêóëÿðíûå ìàðêåðû, èñïîëüçóåìû äëÿ àíàëèçà îò-
íîøåíèé ìåæäó çèãíåìîâûìè, èõ îñíîâíûå êëàäû, ðàññìîòðåíî íåñîîòâåòñòâèå
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà êîíúþãàò è òðàäèöèîííîé òàêñîíîìèè êëàññà.

Ïîëîæåíèå Zygnematophyceae â îòäåëå Streptophyta

Çåëåíûå êîíúþãèðóþùèå âîäîðîñëè âñåãäà ñ÷èòàëèñü íåîòúåìëåìîé ÷àñòüþ
îáøèðíîé ãðóïïû çåëåíûõ ðàñòåíèé èç-çà ïèãìåíòíîãî ñîñòàâà è êðàõìàëà
êàê îñíîâíîãî ïðîäóêòà àññèìèëÿöèè (Brook, 1981), íî èõ ðîäñòâåííûå ñâÿçè îñòà-
âàëèñü íå ÿñíûìè ïî ïðè÷èíå óíèêàëüíîñòè îòëè÷èòåëüíûõ ïðèçíàêîâ. Óëüòðà-
ñòðóêòóðíûå èññëåäîâàíèÿ îáíàðóæèëè ó êîíúþãàò äåëåíèå êëåòêè ïî òèïó ôðàã-
ìîïëàñòà, ÷òî ñáëèçèëî èõ ñ Charales, Coleochaete, íåêîòîðûìè äðóãèìè ãðóïïàìè
çåëåíûõ ñòðåïòîôèòîâûõ âîäîðîñëåé è íàçåìíûìè ðàñòåíèÿìè (Fowke, Pickett-He-
aps, 1969a, b; Pickett-Heaps, 1975; Mattox, Stewart, 1984; Grolig, 1992). Ïîñëåäóþùèå
áèîõèìè÷åñêèå è ìîëåêóëÿðíûå èññëåäîâàíèÿ óñòàíîâèëè, ÷òî Zygnematophyceae
ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç ïðîäâèíóòûõ ãðóïï ñòðåïòîôèòîâûõ âîäîðîñëåé, îäíàêî òî÷-
íîå ïîëîæåíèå êëàññà â îòäåëå îñòàâàëîñü ïîä âîïðîñîì. Ýòî áûëî îáóñëîâëåíî
òåì, ÷òî âûáîðêà èññëåäîâàííûõ òàêñîíîâ áûëà îãðàíè÷åííîé, èíôîðìàòèâíîñòü
èñïîëüçîâàâøèõñÿ ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ ìàëà, à íà ðåçóëüòàòû ôèëîãåíåòè÷å-
ñêèõ àíàëèçîâ îêàçûâàëî íåãàòèâíûé ýôôåêò ïðèòÿæåíèå äëèííûõ âåòâåé (Kranz,
Huss, 1996; Bhattacharya, Medlin, 1998; Chapman et al., 1998; Qiu, Palmer, 1999;
McCourt et al., 2000).

Íà ôèëîãåíåòè÷åñêîì äðåâå Streptophyta, ïîñòðîåííîì íà îñíîâå ñîâìåñòíîãî
àíàëèçà 4 ãåíîâ èç 3 ãåíîìîâ (ÿäåðíîãî 18S ðÄÍÊ, õëîðîïëàñòíûõ atpB è rbcL
è ìèòîõîíäðèàëüíîãî nad5), êîíúþãàòû ïîìåùàëèñü ïîñëå Mesostigma Lauterborn,
Chlorokybus Geitler è Klebsormidium Silva, Mattox, Blackwell, íî äî Coleochaete
Breb. è Chara L. Â äàííîé ôèëîãåíèè èìåííî Chara ÿâèëàñü ñåñòðèíñêîé ãðóïïîé
íàçåìíûõ ðàñòåíèé, è ýòè îòíîøåíèÿ èìåëè âûñîêóþ áóòñòðåï-ïîääåðæêó (Karol et
al., 2001; McCourt et al., 2004). Â öåëîì áëèçîñòü Chara ê íàçåìíûì ðàñòåíèÿì õîðî-
øî ñîãëàñóåòñÿ ñ òðàäèöèîííîé ãèïîòåçîé î íàïðàâëåíèè ýâîëþöèè ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ, óëüòðàñòðóêòóðíûõ è áèîõèìè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ó âîäîðîñëåé, êîòîðàÿ
â êîíå÷íîì èòîãå ïðèâåëà ê âûõîäó ðàñòåíèé íà ñóøó è åå óñïåøíîé êîëîíèçà-
öèè (Graham, 1993, 1996; Lewis, McCourt, 2004; McCourt et al., 2004; ðèñ. 1). Îäíà-
êî ïîñëåäóþùèå àíàëèçû íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìàëîé è áîëüøîé
ñóáúåäèíèö õëîðîïëàñòíîé ðèáîñîìíîé ÄÍÊ ïîñòàâèëè ïîä ñîìíåíèå ñåñòðèíñòâî
Charales è íàçåìíûõ ðàñòåíèé (Turmel et al., 2002). Åùå áîëüøå ïóòàíèöû âíåñëè
ðåçóëüòàòû ñîâìåñòíîãî àíàëèçà 76 õëîðîïëàñòíûõ ãåíîâ, ñîãëàñíî êîòîðûì íå
Charales, à êîíúþãàòû ÿâëÿþòñÿ ñåñòðèíñêîé ãðóïïîé íàçåìíûõ ðàñòåíèé. Ñòîëü
íåîæèäàííîå ïîëîæåíèå Zygnematophyceae íà äðåâå áûëî ñîëèäíî îáîñíîâàíî.
Îíî áûëî ïîääåðæàíî íå òîëüêî âûñîêèìè çíà÷åíèÿìè áóòñòðåïà, íî è ïîðÿäêîì
ðàñïîëîæåíèÿ ãåíîâ â õëîðîïëàñòíîì ãåíîìå, åãî ãåííûì è èíòðîííûì ñîñòàâîì
è ñèíàïîìîðôíûìè èíäåëÿìè (âñòàâêàìè è äåëåöèÿìè) â êîäèðóþùèõ ðåãèî-
íàõ (Turmel et al., 2005, 2007; Adam et al., 2007). Áîëüøîé íàáîð äàííûõ, ðåïðåçåí-
òàòèâíîñòü âûáîðêè òàêñîíîâ è ñîâåðøåííûå ìåòîäû àíàëèçà íå ïîçâîëÿþò óñî-
ìíèòüñÿ â ðåçóëüòàòàõ äàííûõ èññëåäîâàíèé, îäíàêî èõ ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî
îáúÿñíèòü ñ ïîçèöèè òðàäèöèîííûõ âçãëÿäîâ íà õîä ýâîëþöèè â Streptophyta.
Coleochaete è Chara èìåþò áîëåå ñëîæíóþ, ÷åì ó êîíúþãàò, ñòðóêòóðó òàëëîìà, ìå-
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õàíèçì äåëåíèÿ êëåòêè, è îáëàäàþò äðóãèìè ôåíîòèïè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè, îáùè-
ìè ñ íàçåìíûìè ðàñòåíèÿìè (McCourt et al., 2004). Ìîæíî îæèäàòü, ÷òî ñåñòðèí-
ñêèå îòíîøåíèÿ ìåæäó ýìáðèîôèòàìè è êîíúþãàòàìè áóäóò ïîäâåðãíóòû ïðîâåðêå
äðóãèìè ãåíàìè è íàáîðàìè äàííûõ, îäíàêî ñîâñåì íå îáÿçàòåëüíî, ÷òî îòâåò íà
èíòðèãóþùèé âîïðîñ î òîì, êàêàÿ æå ãðóïïà áûëà ïðåäêîì íàçåìíûõ ðàñòåíèé, áó-
äåò ïîëó÷åí â áëèæàéøåå âðåìÿ.

Ìîëåêóëÿðíûå ìàðêåðû

Ïåðâàÿ èíôîðìàöèÿ î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèÿõ êîíúþãàò áûëà ïîëó÷åíà
â àíàëèçàõ, èñïîëüçîâàâøèõ íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÿäåðíîãî ðèáîñîì-
íîãî 18S ðÄÍÊ è õëîðîïëàñòíîãî ïðîòåèí-êîäèðóþùåãî rbcL ãåíîâ, è ýòè ìàðêåðû
ïî ñåé äåíü îñòàþòñÿ îñíîâíûì èñòî÷íèêîì ôèëîãåíåòè÷åñêîé èíôîðìàöèè
â êëàññå (Bhattacharya et al., 1994; McCourt et al., 1995, 2000; Besendahl, Bhattacharya,
1999; Gontcharov et al., 2003, 2004; Ãîí÷àðîâ, 2005). Ýòè ãåíû íåçàâèñèìî ïîäòâåð-
äèëè ìîíîôèëèþ êëàññà Zygnematophyceae è ïîðÿäêà Desmidiales, íî ïîêàçàëè, ÷òî
ïîðÿäîê Zygnematales è åãî ñåìåéñòâà Zygnemataceae è Mesotaeniaceae — íå ìîíî-
ôèëåòè÷íûå òàêñîíû. Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî 18S ðÄÍÊ ïî÷òè âñåõ êîíúþãàò (èñê-
ëþ÷åíèÿ îïèñàíû Gontcharov et al., 2003; Gontcharov, Melkonian, 2004) ñîäåðæèò
1506 èíòðîí I ãðóïïû, è ýòîò ôàêò áûë èíòåðïðåòèðîâàí êàê åùå îäíî ïîäòâåðæ-
äåíèå ìîíîôèëåòè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ êëàññà. Áûëî ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå,
÷òî èíòðîí âñòðîèëñÿ â 18S ïðåäêà êîíúþãàò è çàòåì áûë óíàñëåäîâàí âñåìè åãî
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Ðèñ. 1. Ïîëîæåíèå êëàññà Zygnematophyceae â öàðñòâå çåëåíûõ ðàñòåíèé (Chlorobionta) ïî ðåçóëüòà-
òàì àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ.

Ïóíêòèðîì ïîêàçàíî ïîëîæåíèå êëàññà íà äðåâå ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì àíàëèçà 76 õëîðîïëàñòíûõ ãåíîâ, ïîääåð-
æàííîå ïîðÿäêîì ãåíîâ â õëîðîïëàñòíûõ ãåíîìàõ Streptophyta, ñîäåðæàíèåì â íèõ ãåíîâ è èíòðîíîâ è ñèíàïîìîðô-
íûì èíäåëÿìè (âñòàâêàìè è äåëåöèÿìè) â êîäèðóþùèõ ðåãèîíàõ õï ÄÍÊ (Adam et al., 2007; Turmel et al ., 2007).



ïîòîìêàìè â îòëè÷èå îò äðóãèõ ãðóïï îðãàíèçìîâ, ãäå ïîäîáíûå èíòðîíû îáû÷íî
âñòðå÷àþòñÿ òîëüêî ñïîðàäè÷åñêè (Dujon, 1989; Bhattacharya et al., 1996). Àíàëèç
âòîðè÷íîé ñòðóêòóðû èíòðîíà è ïðîöåññà åãî ñàìîâûùåïëåíèÿ ïîêàçàë, ÷òî ïîñëå
âñòðàèâàíèÿ â ðèáîñîìíóþ ÄÍÊ êîíúþãàò, äàòèðóåìîãî 350—400 ìëí ëåò, îí ïîä-
âåðãñÿ ñóùåñòâåííûì èçìåíåíèÿì (Bhattacharya et al., 1994, 1996; Besendahl, Bhat-
tacharya, 1999).

Ðàñòóùåå ÷èñëî ïðîàíàëèçèðîâàííûõ 18S ðÄÍÊ è rbcL ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
äîâîëüíî áûñòðî âûÿâèëî îãðàíè÷åííóþ èíôîðìàòèâíîñòü êàæäîãî èç ýòèõ ìàðêå-
ðîâ, îñîáåííî íà âûñîêèõ (îòíîøåíèÿ ìåæäó îñíîâíûìè êëàäàìè êîíúþãàò) è íèç-
êèõ (ðîä) óðîâíÿõ. Áûëî áû ëîãè÷íûì ïðåäïîëîæèòü, ÷òî óâåëè÷åíèå ÷èñëà èçó÷àå-
ìûõ ïðèçíàêîâ (ñîâìåñòíûé àíàëèç íåñêîëüêèõ ãåíîâ) ïîâûñèò èíôîðìàòèâíîñòü
àíàëèçîâ (Hillis, 1996). Îäíàêî ïðåæäå ÷åì îáúåäèíèòü ãåíû â åäèíóþ ìàòðèöó,
íóæíî áûëî óáåäèòüñÿ â òîì, ÷òî ìîäåëè ýâîëþöèè èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé íå ïðî-
òèâîðå÷àò ýòîìó, à èíäèâèäóàëüíûå ôèëîãåíèè êîíãðóýíòíû. Âîçìîæíîñòü ñîâìå-
ñòíîãî èñïîëüçîâàíèÿ 18S ðÄÍÊ è rbcL â êëàññå Zygnematophyceae áûëî ïðîòåñòè-
ðîâàíî À. A. Gontcharov ñ ñîàâò. (2004). Îáúåäèíåíèå ýòèõ ãåíîâ â öåëîì ïîâûñèëî
óñòîé÷èâîñòü ïîëó÷åííîãî äðåâà è, ÷òî íå ìåíåå âàæíî, ïîçâîëèëî ðåøèòü ïðîáëå-
ìó äëèííûõ âåòâåé ó îòäåëüíûõ òàêñîíîâ â èíäèâèäóàëüíûõ íàáîðàõ äàííûõ.
Ìóëüòèãåííûé ïîäõîä â èññëåäîâàíèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìåæäó êîíú-
þãàòàìè òàêæå áûë èñïîëüçîâàí J. D. Hall ñ ñîàâò. (2008a), êîòîðûå îáúåäèíèëè
õëîðîïëàñòíûå ãåíû rbcL è psaA è ìèòîõîíäðèàëüíûé coxIII (âñåãî îêîëî 4050 íò).
Ïîëó÷åííîå ýòèìè èññëåäîâàòåëÿìè ôèëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî ïîäòâåðäèëî ðåçóëü-
òàòû áîëåå ðàííèõ èññëåäîâàíèé, îñíîâàííûõ íà èñïîëüçîâàíèè îäíîãî-äâóõ ãå-
íîâ. Îäíàêî ñòîèòü îòìåòèòü, ÷òî ïîääåðæêà äëÿ ìíîãèõ âåòâåé îêàçàëàñü íå íà-
ìíîãî âûøå, ÷åì â àíàëèçàõ 18S ðÄÍÊ èëè â ñîâìåñòíîì àíàëèçå ýòîãî ìàðêåðà
è rbcL (Gontcharov et al., 2003, 2004; Ãîí÷àðîâ, 2005). Ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì Hall
ñ ñîàâò., rbcL è psaA ãåíû ÿâëÿþòñÿ áîëåå èíôîðìàòèâíûìè ïî ñðàâíåíèþ ñ coxIII,
ïåðñïåêòèâíîñòü èñïîëüçîâàíèÿ êîòîðîãî íåâåëèêà.

Óïîìÿíóòûå èññëåäîâàíèÿ áûëè íàöåëåíû ïðåèìóùåñòâåííî íà àíàëèç îòíî-
øåíèé âûñîêîãî óðîâíÿ, à èìåííî ìåæäó ñåìåéñòâàìè è ïîðÿäêàìè êîíúþãàò. Gon-
tcharov è Melkonian (2008) èñïîëüçîâàëè ñîâìåñòíûé àíàëèç íåñêîëüêèõ ãåíîâ äëÿ
òîãî, ÷òîáû ïðîòåñòèðîâàòü ìîíîôèëèþ îñíîâíûõ ðîäîâ ñåì. Desmidiaceae. Îò-
íîñèòåëüíî áîëüøîé íàáîð äàííûõ (18S ðÄÍÊ + 1506 èíòðîí I ãðóïïû + rbcL,
3260 íò) è îáøèðíàÿ âûáîðêà òàêñîíîâ (97) ïîçâîëèëè óñòàíîâèòü â ñåìåéñòâå ðÿä
íîâûõ âûñîêîóñòîé÷èâûõ êëàä, ìíîãèå èç êîòîðûõ îáúåäèíÿëè ïðåäñòàâèòåëåé íå-
ñêîëüêèõ ðîäîâ äåñìèäèåâûõ. Ñîâìåñòíîå èñïîëüçîâàíèå ýòèõ ìàðêåðîâ íà óðîâíå
ñåìåéñòâà òàêæå îêàçàëîñü óñïåøíûì è îáåñïå÷èëî âûñîêóþ áóòñòðåï-ïîääåðæêó
äëÿ áîëüøèíñòâà êëàä. Îäíàêî èíôîðìàòèâíîñòü àíàëèçîâ áûëà íåäîñòàòî÷íà äëÿ
òîãî, ÷òîáû äîñòîâåðíî óñòàíîâèòü ïîðÿäîê âåòâëåíèÿ êëàäàì. Äëÿ òîãî ÷òîáû óñè-
ëèòü ôèëîãåíåòè÷åñêèé ñèãíàë, ê ìàòðèöå äàííûõ áûë äîáàâëåí õëîðîïëàñòíûé
23S ðÄÍÊ ãåí (5509 íò, 40 âèäîâ). Àâòîðàì ëèøü ÷àñòè÷íî óäàëîñü äîñòèãíóòü
ïîñòàâëåííîé öåëè è ïîâûñèòü áóòñòðåï-ïîääåðæêó íåêîòîðûõ âåòâåé. Âåðîÿòíî,
îãðàíè÷åííîñòü âûáîðêè òàêñîíîâ áûëà îäíîé èç ïðè÷èí íåäîñòàòî÷íîé èíôîðìà-
òèâíîñòè ýòîãî àíàëèçà.

Íåêîäèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èç ÿäåðíîãî ðèáîñîìíîãî îïåðîíà
(1506 èíòðîí I ãðóïïû, ITS1 è ITS2) áûëè èñïîëüçîâàíû â èññëåäîâàíèÿõ, íàöåëåí-
íûõ íà àíàëèç îòíîøåíèé ìåæäó âèäàìè â ðîäàõ Closterium (Denboh et al., 2003),
Staurastrum è åãî ïðåäïîëàãàåìûõ ðîäñòâåííèêîâ: Staurodesmus è Cosmarium (Gon-
tcharov, Melkonian, 2005). Íåñìîòðÿ íà ïðåäîñòåðåæåíèÿ î âîçìîæíûõ ïðîáëåìàõ,
ñâÿçàííûõ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âíóòðåííèõ òðàíñêðèáèðóåìûõ

1421



ñïåéñåðîâ, è èõ âîçìîæíîì íåãàòèâíîì âëèÿíèè íà òîïîëîãèþ äðåâà, ýòè ìàðêåðû
îñòàþòñÿ îäíèìè èç íàèáîëåå ïîïóëÿðíûõ è ÷àñòî èñïîëüçóåìûõ äëÿ ôèëîãåíåòè-
÷åñêèõ èññëåäîâàíèé íà óðîâíå âèäà (Feliner, Rossello, 2007).

Ðèáîñîìíûå òðàíñêðèáèðóåìûå ñïåéñåðû è èíòðîíû èñïûòûâàþò ñèëüíîå
äàâëåíèå åñòåñòâåííîãî îòáîðà, ñâÿçàííîå ñ íåîáõîäèìîñòüþ ïîääåðæàíèÿ ñïå-
öèôè÷åñêîé âòîðè÷íîé ñòðóêòóðû, íåîáõîäèìîé äëÿ ïðàâèëüíîãî ïðîöåññèíãà
ÐÍÊ-ãåíîâ (Cech, 1988; Lambowitz, Belfort, 1993; Saldanha, 1993; Mai, Coleman,
1997; Coleman et al., 1998). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ýòà ñòðóêòóðà îòíîñèòåëüíî êîí-
ñåðâàòèâíà è ìîæåò ñëóæèòü â êà÷åñòâå ìàòðèöû äëÿ âûðàâíèâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé (Coleman, 2003). Âòîðè÷íàÿ ñòðóêòóðà 1506 èíòðîíà I ãðóïïû ó Zygnematop-
hyceae óæå äàâíî èçâåñòíà (Bhattacharya et al., 1994, 1996; Besendahl, Bhattacharya,
1999), îäíàêî äëÿ ITS1 è ITS2 îíà áûëà ðàçðàáîòàíà îòíîñèòåëüíî íåäàâíî (Den-
boh et al., 2003, Gontcharov, Melkonian, 2005). Àíàëèç ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, âûðîâ-
íåííûõ ñ èñïîëüçîâàíèåì äàííûõ î âòîðè÷íîé ñòðóêòóðå òðàíñêðèïòîâ, áûë âåñü-
ìà èíôîðìàòèâåí è ïîçâîëèë ïîñòðîèòü âûñîêîóñòîé÷èâûå ôèëîãåíåòè÷åñêèå
äåðåâüÿ. Ìîæíî îæèäàòü, ÷òî ðèáîñîìíûå íåêîäèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áó-
äóò è äàëåå øèðîêî èñïîëüçîâàòüñÿ äëÿ ðåêîíñòðóêöèè ôèëîãåíèè êîíúþãàò íà
óðîâíå ðîäà è íèæå. Âïîëíå âåðîÿòíî, ÷òî ìåæãåííûå õëîðîïëàñòíûå ñïåéñåðû, âå-
ñüìà ïîïóëÿðíûå â èññëåäîâàíèÿõ ìíîãèõ ãðóïï íàçåìíûõ ðàñòåíèé, òàêæå ìîãóò
îêàçàòüñÿ ïîëåçíûìè è â êëàññå Zygnematophyceae (Shaw et al., 2005, 2007), îäíàêî
èõ èíôîðìàòèâíîñòü çäåñü åùå ïðåäñòîèò îöåíèòü.

Ñîâåðøåííî î÷åâèäíî, ÷òî ñïåêòð ìîëåêóëÿðíûõ ìàðêåðîâ, èñïîëüçóåìûõ
â êëàññå äëÿ àíàëèçà îòíîøåíèé ìåæäó òàêñîíàìè è êëàäàìè âûñîêèõ ðàíãîâ,
òàêæå äîëæåí áûòü ðàñøèðåí. Ìåäëåííî ìóòèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè áîëü-
øèõ ñóáúåäèíèö ÿäåðíîãî è õëîðîïëàñòíîãî ðèáîñîìíûõ îïåðîíîâ ÿâëÿþòñÿ
ëîãè÷íûìè êàíäèäàòàìè íà ýòó ðîëü. Îáúåäèíåíèå äâóõ îïåðîíîâ ïîçâîëèò ïîëó-
÷èòü ìàòðèöó äàííûõ äëèíîé îêîëî 10 000 íóêëåîòèäîâ, íåñóùèõ èíôîðìàöèþ êàê
î íåäàâíèõ (íåêîäèðóþùèå ó÷àñòêè è ìàëûå ñóáúåäèíèöû), òàê è î äðåâíèõ (28S
è 23S) ýâîëþöèîííûõ ñîáûòèÿõ. Îäíàêî âîïðîñ î òîì, áóäåò ëè ýòîò áîëüøîé
íàáîð äîñòàòî÷åí äëÿ òîãî, ÷òîáû ïîñòðîèòü âûñîêîóñòîé÷èâóþ ôèëîãåíèþ Zygne-
matophyceae, îñòàåòñÿ îòêðûòûì. Ïðîòåèí-êîäèðóþùèå ãåíû ìîãóò áûòü òàê
æå èíôîðìàòèâíû äëÿ ðåøåíèÿ âîïðîñîâ ôèëîãåíèè êëàññà è, âîçìîæíî, äîáàâÿò
íåîáõîäèìûé ôèëîãåíåòè÷åñêèé ñèãíàë (Moon, Lee, 2003, 2007; Moon et al., 2005;
Hall et al., 2008a).

Ìîíîôèëèÿ êëàññà Zygnematophyceae

Çåëåíûå êîíúþãèðóþùèå âîäîðîñëè âñåãäà ñ÷èòàëèñü åñòåñòâåííîé, ÷åòêî
îãðàíè÷åííîé ãðóïïîé, ëèøü ïðèíàäëåæíîñòü ê íåé ðîäà Entransia Hughes âûçûâà-
ëà íåêîòîðûå ñîìíåíèÿ (Kadlubowska, 1984; McCourt et al., 2000). Êàê è îæèäàëîñü,
ìîíîôèëèòè÷íîñòü êëàññà íàøëà ïîäòâåðæäåíèå â ïåðâûõ èññëåäîâàíèÿõ ìîëåêó-
ëÿðíûìè ìåòîäàìè (Bhattacharya et al., 1994, 1996; Besendahl, Bhattacharya, 1999;
McCourt et al., 2000; Gontcharov et al., 2003). Îäíàêî ïîçæå áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî
îäèí èç ðîäîâ: (Spirotaenia) ìîæåò èìåòü ëèøü äàëüíåå ðîäñòâî ñ îñòàëüíûìè êîíú-
þãàòàìè èëè äàæå ïðîèñõîäèòü îò äðóãîãî ïðåäêà (Gontcharov, Melkonian, 2004;
Ãîí÷àðîâ, 2005). Ýòà ãèïîòåçà íàïðÿìóþ ïðîòèâîðå÷èëà äàííûì R. McCourt ñ ñî-
àâò. (1995, 2000), êîòîðûå ïîêàçàëè òåñíîå ðîäñòâî Spirotaenia condensata è Spiro-
gyra, ïðåäïîëàãàâøååñÿ ðàíåå èç-çà îáùåé ìîðôîëîãèè õëîðîïëàñòîâ (ñïèðàëåâèä-
íûå ëåíòîâèäíî-ïðèñòåííûå; Hoshaw, McCourt, 1988; McCourt et al., 1995). Èññëå-
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äîâàíèå Gontcharov è Melkonian ïîêàçàëî, ÷òî âûâîäû McCourt ñ ñîàâò. (1995,
2000) áûëè îñíîâàíû íà íåâåðíûõ èñõîäíûõ äàííûõ (îøèáî÷íîå èñïîëüçîâàíèå
øòàììà èëè ÄÍÊ ïðîáû).

Â àíàëèçàõ 18S ðÄÍÊ è rbcL ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 3 âèäà Spirotaenia íå ïðîÿâ-
ëÿëè áëèçîñòè ñ îñòàëüíûìè Zygnematophyceae, à ôîðìèðîâàëè âûñîêîóñòîé÷èâóþ
êëàäó ñ ðîäîì Chlorokybus (Gontcharov, Melkonian, 2004; ðèñ. 2). Óäàëåííîñòü Spi-
rotaenia îò êëàäû êëàññà áûëà ïîääåðæàíà âûñîêèìè çíà÷åíèÿìè áóòñòðåïà, à òàê-
æå ôàêòîì îòñóòñòâèÿ 1506 èíòðîíà I ãðóïïû, õàðàêòåðíîãî äëÿ êîíúþãàò, â 18S
ðÄÍÊ âñåõ èçó÷åííûõ âèäîâ Spirotaenia. Â àíàëèçàõ ìàòðèö äàííûõ, íå âêëþ÷àâ-
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Ðèñ. 2. Îáîáùåííàÿ ñõåìà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé â êëàññå Zygnematophyceae ïî ðåçóëüòàòàì
ñðàâíåíèÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ (McCourt et al., 2000; Gontcharov et al., 2003,

2004; Gontcharov, Melkonian, 2004; Ãîí÷àðîâ 2005; Hall et al., 2008a).



øèõ Chlorokybus, Spirotaenia ïîìåùàëàñü â êà÷åñòâå ñåñòðèíñêîé ãðóïïû Zygnema-
topyceae, îäíàêî áåç ïîääåðæêè êîðîòêîé îáùåé âåòâè (Gontcharov, Melkonian,
2004). Òàêèì îáðàçîì, âîïðîñ î òîì, ÿâëÿåòñÿ ëè Spirotaenia ïåðâîé âåòâüþ äðåâà
êîíúþãàò, íåçàâèñèìîé ãðóïïîé â ñîñòàâå Streptophyta èëè æå ñåñòðèíñêîé êëàäîé
Chlorokybus, îñòàåòñÿ îòêðûòûì.

Ñèíàïîìîðôíûé ïðèçíàê êëàññà: ïîëîâîå ðàçìíîæåíèå â ôîðìå êîíúþãàöèè —
îïèñàí ó 4 âèäîâ Spirotaenia, 2 èç êîòîðûõ ïðèñóòñòâîâàëè â àíàëèçàõ Gontcharov
è Melkonian (2004). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî êîíúþãàöèÿ â ýòîì ðîäå îòëè÷àåòñÿ îò
òèïè÷íîé äëÿ îñòàëüíûõ çèãíåìàòîôèöèåâûõ òåì, ÷òî îíà ïðîõîäèò áåç îáðàçî-
âàíèÿ êîíúþãàöèîííîãî êàíàëà èëè ñëèçèñòîé îáâåðòêè. Âìåñòî ýòîãî ó âèäîâ Spi-
rotaenia îñâîáîæäåíèå ãàìåò ïðîèñõîäèò ïóòåì ïîëíîãî îñëèçíåíèÿ êëåòî÷íîé
ñòåíêè (Hoshaw, Hilton, 1966; Biebel, 1975). Åùå îäíîé îñîáåííîñòüþ ïîëîâîãî ðàç-
ìíîæåíèÿ â ýòîì ðîäå ÿâëÿåòñÿ îáðàçîâàíèå â êëåòêå äâóõ ãàìåò, êîòîðûå, ñëèâàÿñü
ñ ñîîòâåòñòâóþùèìè ãàìåòàìè ïðîòèâîïîëîæíîé êëåòêè, ôîðìèðóþò 2 çèãîñïî-
ðû (Hoshaw, Hilton, 1966; Haga, Ehara, 1977). Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî îïèñàííûå âû-
øå îñîáåííîñòè îòðàæàþò ðàçëè÷èÿ â òîíêîé ìåõàíèêå ïîëîâîãî ïðîöåññà ìåæäó
äâóìÿ ýâîëþöèîííûìè ëèíèÿìè êîíúþãàò è ìîãóò îáúÿñíÿòü ãëóáîêóþ äèâåðãåí-
öèþ ìåæäó Zygnematophyceae è Spirotaenia. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî îñîáåííîñòè äå-
ëåíèÿ êëåòêè â ðîäå Spirotaenia îñòàþòñÿ ïðàêòè÷åñêè íå èçó÷åííûìè è ñòîëü æå
ìàëî èçâåñòíî îá óëüòðàñòðóêòóðå êëåòî÷íîé ñòåíêè ó åãî ïðåäñòàâèòåëåé. Ìîæíî
îæèäàòü, ÷òî èññëåäîâàíèÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè îáíàðóæàò íåèçâåñòíûå ðàíåå îñî-
áåííîñòè, îòëè÷àþùèå ýòîò ñâîåîáðàçíûé ðîä îò îñòàëüíûõ êîíúþãàò.

Êëàññèôèêàöèÿ è ôèëîãåíèÿ Zygnematophyceae: ïîðÿäîê Zygnematales

Óæå ïåðâûå ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïîðÿ-
äîê Zygnematales íå ÿâëÿåòñÿ ìîíîôèëåòè÷íûì òàêñîíîì, ïîñêîëüêó êîðåíü êëàäû
Zygnematophyceae ïîìåùàëñÿ ñðåäè ïðåäñòàâèòåëåé ýòîãî ïîðÿäêà, õàðàêòåðèçóÿ
åãî êàê ïàðàôèëåòè÷åñêóþ ãðóïïó (McCourt et al., 2000; Gontcharov et al., 2003; Hall
et al., 2008a). Áîëåå òîãî, ìîëåêóëÿðíûå äàííûå íå ïîäòâåðäèëè ìîíîôèëåòè÷íîñòü
ñåìåéñòâ Zygnemataceae è Mesotaeniaceae ýòîãî ïîðÿäêà, ñìåøàâ èõ ïðåäñòàâè-
òåëåé â íåñêîëüêèõ êëàäàõ, à ïðåäñòàâèòåëè ìåçîòåíèåâûõ Netrium è Roya îáíàðó-
æèëè áëèçîñòè ê ïîðÿäêó Desmidiales. Çèãíåìîâûå âîäîðîñëè (êàê íèò÷àòûå, òàê
è îäíîêëåòî÷íûå) äî ñèõ ïîð áûëè ïðåäñòàâëåíû â àíàëèçàõ îãðàíè÷åííûì ÷èñëîì
âèäîâ, ïîýòîìó ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ýòîé ãðóïïû îñòàåòñÿ ëèøü ïðåäâàðè-
òåëüíîé. Ìíîãèå ðîäû íèò÷àòûõ Zygnematales îòñóòñòâóþò â ìèðîâûõ êîëëåêöèÿõ
âîäîðîñëåé, îá èõ ðîäñòâåííûõ ñâÿçÿõ îñòàåòñÿ ëèøü äîãàäûâàòüñÿ.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ îïðåäåëåíî 4 êëàäû, ñëàãàåìûå âèäàìè èç ïîðÿäêà Zygnema-
tales: Roya, Netrium digitus è áëèçêîðîäñòâåííûå âèäû, Spirogyra, êëàäà «Zygnema-
taceae s. str.», âêëþ÷àþùàÿ áîëüøèíñòâî âèäîâ ïîðÿäêà (ñì. íèæå), è 3 ñàìîñòîÿ-
òåëüíûõ òàêñîíà: Mesotaenium endlicherianum, Netrium interruptum è N. oblongum
SVCK 255 (Gontcharov et al., 2004; Hall et al., 2008a). Ó÷èòûâàÿ, ÷òî íà ôèëîãåíåòè-
÷åñêîì äðåâå âèäû Netrium è Roya ïðåäøåñòâóþò êëàäå Desmidiales, ìîæíî ïðåäïî-
ëîæèòü, ÷òî ïðåäêîì ýòîãî ïîðÿäêà áûë îäèí èç ïðåäñòàâèòåëåé ïðîäâèíóòûõ îä-
íîêëåòî÷íûõ çèãíåìîâûõ âîäîðîñëåé, âåðîÿòíî ñõîäíûõ ñ ñîâðåìåííûìè Roya è
Netrium (ðèñ. 3). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ýòè 2 ðîäà íåðåäêî ñ÷èòàëèñü ïåðåõîäíûìè
ôîðìàìè ìåæäó ñàêêîäåðìíûìè (Mesotaeniaceae) è ïëàêîäåðìíûìè äåñìèäèåâû-
ìè, ïîñêîëüêó èõ îñåâûå ëàìèíàòíûå õëîðîïëàñòû áëèçêè òàêîâûì ìíîãèõ Desmi-
diales (West, West, 1904; Yamagishi, 1963; Brook, 1981; Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà,
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1989). Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå ïîëíîñòüþ ïîäòâåðäèëè ýòó ãèïîòåçó, îäíàêî âîïðîñ
î ñèíàïîìîðôíûõ ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ, îáùèõ äëÿ Roya, Netrium è ïîðÿäêà
Desmidiales, îñòàåòñÿ îòêðûòûì. Ïàðàôèëèÿ îòíîñèòåëüíî íåáîëüøîãî ðîäà Netri-
um (10 âèäîâ; ñì. Ïðèëîæåíèå) âíîñèò äîïîëíèòåëüíóþ íåÿñíîñòü.

Êàðòèíà ðîäñòâåííûõ îòíîøåíèé, âñêðûòàÿ â ïîðÿäêå Zygnematales, ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î òîì, ÷òî âàæíîñòü ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, òàêèõ êàê òèï îðãàíèçàöèè
òàëëîìà (êîêêîèäíûé èëè íèò÷àòûé) è ìîðôîëîãèÿ õëîðîïëàñòà (ëåíòîâèäíî-ïðè-
ñòåííûå, çâåçäîîáðàçíûå è ëàìèíàòíûå), áûëà ïåðåîöåíåíà íà ðîäîâîì, à â íåêîòî-
ðûõ ñëó÷àÿõ è íà âèäîâîì óðîâíÿõ. Ñ÷èòàëîñü, ÷òî îáùàÿ äëÿ íåêîòîðûõ ðîäîâ îä-
íîêëåòî÷íûõ è íèò÷àòûõ çèãíåìîâûõ ìîðôîëîãèÿ õëîðîïëàñòîâ óêàçûâàåò íà èõ
âîçìîæíîå ïðîèñõîæäåíèå îò îäíîãî ïðåäêà (Palla, 1894; Randhawa, 1959; Yamagis-
hi, 1963). Ýòà ãèïîòåçà áûëà ÷àñòè÷íî ïîääåðæàíà ðåçóëüòàòàìè ïåðâûõ ìîëåêó-
ëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé (McCourt et al., 1995; 2000). Îäíàêî ïðè
àíàëèçå áîëüøåãî ÷èñëà âèäîâ ñòàëî î÷åâèäíûì, ÷òî õëîðîïëàñòû ðàçëè÷íîé ìîð-
ôîëîãèè, êàê è îäíîêëåòî÷íîñòü èëè ìíîãîêëåòî÷íîñòü, âñòðå÷àþòñÿ â íåñêîëüêèõ
íåçàâèñèìûõ êëàäàõ Zygnematales, óêàçûâàÿ íà ìíîãîêðàòíîå íåçàâèñèìîå âîçíèê-
íîâåíèå ýòèõ ïðèçíàêîâ â ãðóïïå (Gontcharov et al., 2003, 2004; Gontcharov, Melko-
nian, 2004). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî îñîáåííîñòè ìîðôîëîãèè õëîðîïëàñòîâ äåòàëü-
íî íå èçó÷àëèñü íè â ïîðÿäêå Zygnematales, íè â êëàññå Zygnematophyceae, ïîýòîìó
íåëüçÿ èñêëþ÷àòü, ÷òî õëîðîïëàñòû, îòíîñèìûå ê îäíîìó ìîðôîëîãè÷åñêîìó òèïó,
ìîãóò îòëè÷àòüñÿ ñâîåé òîíêîé îðãàíèçàöèåé. Ïîëèôèëåòè÷íàÿ ïðèðîäà ðîäîâ çèã-
íåìîâûõ, îñíîâàííûõ íà ïðèçíàêàõ ìîðôîëîãèè õëîðîïëàñòîâ (Cylindrocystis, Me-
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Ðèñ. 3. Ïàðàôèëåòè÷åñêîå ðàñïîëîæåíèå âåòâåé Netrium è Roya â îñíîâàíèè êëàäû Desmidiales (Gontc-
harov et al., 2004).

Êàæäàÿ âåòâü Netrium îòëè÷àåòñÿ ÷èñëîì õëîðîïëàñòîâ â êëåòêå (2, 1 è 4 ñîîòâåòñòâåííî), ñâÿçàííûì ñ íèì ïîëîæå-
íèåì ÿäðà (÷åðíàÿ ñòðåëêà) è/èëè ïîâåäåíèåì ÿäðà ïðè äåëåíèè êëåòêè (Pickett-Heaps, 1975; Jarman, Pickett-Heaps,
1990). Áåëûìè ñòðåëêàìè ïîêàçàíû äâå áîëüøèå «âàêóîëè» (Jarman, Pickett-Heaps, 1990), ðàçäåëÿþùèå õëîðîïëàñ-
òû ó N. interruptum, â êîòîðûå ïåðåìåùàþòñÿ äî÷åðíèå ÿäðà âñêîðå ïîñëå äåëåíèÿ. Â — âàêóîëü, Ï — ïèðåíîèä,

Õï — õëîðîïëàñò.



sotaenium, Netrium, ñì. íèæå), ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü â ïîëüçó äàííîãî ïðåäïî-
ëîæåíèÿ.

Î÷åâèäíî, ÷òî äëÿ òîãî ÷òîáû ïðèâåñòè òàêñîíîìè÷åñêóþ ñòðóêòóðó òðàäèöè-
îííîãî ïîðÿäêà Zygnematales â ñîîòâåòñòâèå ñ ðîäñòâîì ñëàãàþùèõ åãî âèäîâ, òðå-
áóþòñÿ äàëüíåéøèå ôèëîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ. Îäíàêî óæå ñåé÷àñ ìîæíî
ñäåëàòü ïðåäâàðèòåëüíîå çàêëþ÷åíèå î ñîñòàâå è ñòðóêòóðå ñåì. Zygnemataceae.
Ó÷èòûâàÿ, ÷òî åãî òèïîâîé ðîä Zygnema âõîäèò â êëàäó «Zygnemataceae s. str.»
(«crown Zygnematales» ó Gontcharov et al., 2004), ìîæíî èìåííî åå ðàññìàòðèâàòü
êàê îñíîâó ñåìåéñòâà. Âåðîÿòíî, ýòà êëàäà è ñåìåéñòâî áóäóò âêëþ÷àòü âñå ðîäû
íèò÷àòûõ çèãíåìîâûõ, çà èñêëþ÷åíèåì Spirogyra, è áîëüøèíñòâî îäíîêëåòî÷íûõ
ôîðì, çà èñêëþ÷åíèåì Roya, Netrium, è, âîçìîæíî, Mesotaenium endlicherianum
è áëèçêîðîäñòâåííûõ åìó âèäîâ (McCourt et al., 2000; Gontcharov et al., 2003; 2004;
Hall et al., 2008a). Â ýòîì ñëó÷àå äèàãíîç ñåì. Zygnemataceae íåîáõîäèìî áóäåò èç-
ìåíèòü äëÿ òîãî, ÷òîáû îí îõâàòûâàë è îäíîêëåòî÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé è â òî æå
âðåìÿ ïîçâîëÿë îòãðàíè÷èâàòü ÷ëåíîâ ñåìåéñòâà îò òàêñîíîâ, èìåþùèõ áëèçêóþ
ìîðôîëîãèþ, íî íå ïðîÿâëÿþùèõ áëèçîñòè ê Zygnemataceae. Ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî
êàêèå-ëèáî èç èçâåñòíûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèçíàêîâ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòî÷íîé
ñòåíêè è ìîðôîëîãèè êëåòêè èëè õëîðîïëàñòîâ ìîãóò ñëóæèòü ýòèì öåëÿì.

Ïîðÿäîê Desmidiales

Â îòëè÷èå îò ïîðÿäêà Zygnematales, ìîíîôèëèÿ Desmidiales, âûäåëÿåìîãî íà
îñíîâàíèè ñëîæíîé óëüòðàñòðóêòóðû êëåòî÷íîé ñòåíêè è íàëè÷èÿ â íåé ïîð, ïîëó-
÷èëà âûñîêóþ ïîääåðæêó â áîëüøèíñòâå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ àíàëèçîâ (Denboh et
al., 2001; Gontcharov et al., 2003, 2004). Íåêîòîðûå èññëåäîâàòåëè îáñóæäàëè âîç-
ìîæíóþ ïðèíàäëåæíîñòü ê Desmidiales è ðîäà Roya (Mesotaeniaceae), ÷òî ñòàâèëî
ïîä ñîìíåíèå âàæíîñòü ïðèçíàêîâ, îòëè÷àþùèõ ýòîò ïîðÿäîê îò Zygnematales
(McCourt et al., 2000; Hall et al., 2008a). Îäíàêî ñåñòðèíñêèå îòíîøåíèÿ ìåæäó Roya
è Gonatozygaceae áûëè ïîääåðæàíû òîëüêî â àíàëèçàõ õëîðîïëàñòíûõ ïðîòåèí-êî-
äèðóþùèõ ãåíîâ, è îíè íå ìîãóò áûòü îáîñíîâàíû ôåíîòèïè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè
(Gontcharov et al., 2004). Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòî÷íîé ñòåíêè Roya èäåíòè÷íà òàêî-
âîé îñòàëüíûõ Zygnematales (Mix, 1972), è ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî îíà âîçíèêëà â ýòîì
ðîäå íåçàâèñèìî çà ñ÷åò âòîðè÷íîãî óïðîùåíèÿ. Ñòîëü æå ìàëîâåðîÿòíî è íåçàâè-
ñèìîå îò îñòàëüíûõ Desmidiales âîçíèêíîâåíèå îðíàìåíòàöèè êëåòî÷íîé ñòåíêè è
åå ñåãìåíòàöèè â ñåì. Gonatozygaceae (ýâîëþöèîííûå ñöåíàðèè, íà êîòîðûå óêàçû-
âàåò ñåñòðèíñòâî Gonatozygaceae è Roya). Òàêèì îáðàçîì, ãîìîïëàçèÿ ìîëåêóëÿð-
íûõ ïðèçíàêîâ ÿâëÿåòñÿ áîëåå ëîãè÷íûì îáúÿñíåíèåì ýòîãî ôåíîìåíà.

Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå ïîäòâåðäèëè ìîíîôèëèþ ñåìåéñòâ Gonatozygaceae
è Closteriaceae, íî ïîñòàâèëè ïîä ñîìíåíèå íåçàâèñèìîñòü Peniaceae è Desmidia-
ceae, îáðàçóþùèõ åäèíóþ âåðøèííóþ êëàäó äðåâà êîíúþãàò (ðèñ. 2). Óñòàíîâëå-
íî, ÷òî ñåì. Gonatozygaceae ÿâëÿåòñÿ ïåðâûì îòâåòâëåíèåì â êëàäå äåñìèäèåâûõ,
îäíàêî äîñòîâåðíîñòü ýòîãî îòíîñèòåëüíî íåâåëèêà (McCourt et al., 2000; Denboh et
al., 2001; Gontcharov et al., 2003; 2004; Hall et al., 2008a; ðèñ. 2). Ïîðÿäîê âåòâëåíèÿ
â êëàäå Desmidiales â öåëîì ñîîòâåòñòâóåò òðàäèöèîííîé ãèïîòåçå îòíîøåíèé ìåæ-
äó ñåìåéñòâàìè äåñìèäèåâûõ (Mix, 1972) è îòðàæàåò ïîñòåïåííûé ïåðåõîä îò
ïðåäêîâûõ ñîñòîÿíèé ê ïðîäâèíóòûì ñîñòîÿíèÿì ïðèçíàêîâ ñòåíêè ó Desmidia-
ceae. Êëåòî÷íàÿ ñòåíêà, ñîñòîÿùàÿ èç íåñêîëüêèõ ñåãìåíòîâ, ðàçäåëåííûõ íåãëóáî-
êèìè êàíàëàìè è èìåþùàÿ ïðîñòûå ïîðû, ïðîíèçûâàþùèå òîëüêî âíåøíèé ñëîé
êëåòî÷íîé ñòåíêè, òèïè÷íà äëÿ ñ÷èòàâøèõñÿ ïðèìèòèâíûìè ñåìåéñòâ Gonatozyga-
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ceae, Closteriaceae è Peniaceae. Áîëüøèíñòâó æå ïðåäñòàâèòåëåé ñåì. Desmidiaceae
ñâîéñòâåííà ñëîæíîóñòðîåííàÿ îáîëî÷êà, ðàçäåëåííàÿ íà 2 ïîëóêëåòêè è ïðîíè-
çàííàÿ ñëîæíûì ïîðîâûì àïïàðàòîì (ðèñ. 4). Ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèå èñ-
ñëåäîâàíèÿ óñòàíîâèëè, ÷òî ñåìåéñòâà Gonatozygaceae è Peniaceae íå ÿâëÿþòñÿ
áëèçêîðîäñòâåííûìè, õîòÿ è õàðàêòåðèçóþòñÿ ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íûì ñòðîå-
íèåì êëåòî÷íîé ñòåíêè, ïîýòîìó èõ îáúåäèíåíèå (Kouwets, Coesel 1984) íåëüçÿ
ñ÷èòàòü îïðàâäàííûì.

Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå ïîêàçàëè, ÷òî Penium — ïàðàôèëåòè÷íûé ðîä, ðàñïàäà-
þùèéñÿ íà 2 ëèíèè, îäíà èç êîòîðûõ, ñëàãàåìàÿ ìåëêîêëåòî÷íûìè âèäàìè (P. cy-
lindrus, P. exiguum), áëèçêà ê ñåì. Desmidiaceae (Gontcharov et al., 2004). Òåñíûå îò-
íîøåíèÿ ìåæäó Phymatodocis, èìåþùèì òèïè÷íûå äëÿ Desmidiaceae ïîëóêëåòêè,
íî ïðèìèòèâíûå ïîðû è íå îòäåëÿþùóþñÿ îò âòîðè÷íîé ïåðâè÷íóþ êëåòî÷íóþ
ñòåíêó (Engels, Lorch, 1981), è íåêîòîðûìè âèäàìè Penium, óêàçûâàþò íà òî, ÷òî
ýòè ïåðåõîäíûå ìåæäó äâóìÿ ñåìåéñòâàìè ïðèçíàêè, ìîãóò áûòü îáíàðóæåíû è
ó ïîñëåäíèõ. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ, êàê ìîëåêóëÿðíûå, òàê è óëüòðàñòðóêòóð-
íûå, íåîáõîäèìû äëÿ òîãî, ÷òîáû óñòàíîâèòü îñíîâíûå ãðóïïèðîâêè â ñîñòàâå êëà-
äû Desmidiaceae/Peniaceae è îïðåäåëèòü èõ òàêñîíîìè÷åñêèé ñòàòóñ. Ïî íàøåìó
ìíåíèþ, ñî÷åòàíèå ïðèçíàêîâ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòî÷íîé ñòåíêè â ðîäå Phymato-
docis ïîçâîëÿåò ïðèçíàòü åãî â êà÷åñòâå ïîäñåìåéñòâà â ñîñòàâå Desmidiaceae
èëè äàæå ñàìîñòîÿòåëüíîãî ñåìåéñòâà (ñì. òàáëèöó). Îäíàêî íåçàâèñèìûé ñòàòóñ
Phymatodocis ïîêà íå ïîääåðæàí ìîëåêóëÿðíûìè äàííûìè (Gontcharov et al., 2004;
Hall et al., 2008a). Ïðèìå÷àòåëåí òîò ôàêò, ÷òî íåäàâíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèå àíàëèçû
âûÿâèëè åùå 2 âèäà äåñìèäèåâûõ — Actinotaenium cruciferum è Cosmarium tinctum
(îøèáî÷íî ïðèâåäåí êàê C. depressum), ïðîÿâëÿþùèõ áëèçîñòü ê ìåëêîêëåòî÷íûì
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Ðèñ. 4. Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ñõåìà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ìåæäó ñåìåéñòâàìè ïîðÿäêà Desmidiales
(à), îñíîâàííàÿ íà ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ (Mix, 1972), è ñõåìà, áàçèðóþùàÿñÿ íà ðåçóëüòàòàõ

ñðàâíåíèÿ ÄÍÊ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (á).

Ïðèçíàêè óëüòðàñòðóêòóðû êëåòî÷íîé ñòåíêè
â ñåìåéñòâàõ Peniaceae, Desmidiaceae

è ðîäå Phymatodocis.

Ïðèçíàê

Òàêñîí ñëîæíûå ïîðû ïîëóêëåòêè

Peniaceae — —

Phymatodocis — +

Desmidiaceae + +

Ïðèìå÷àíèå. «+» — ïðèñóòñòâèå ïðèçíàêà, «—» — îò-
ñóòñòâèå ïðèçíàêà.



âèäàì Penium (Gontcharov, Melkonian, 2008; ðèñ. 5). Ñåêâåíèðîâàíèå íåñêîëüêèõ
øòàììîâ A. cruciferum, ïîëó÷åííûõ èç ðàçëè÷íûõ êîëëåêöèé, îòâåðãàåò âîçìîæ-
íîñòü òîãî, ÷òî ýòî íåîæèäàííîå ðîäñòâî ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì îøèáêè â îïðåäåëå-
íèè âèäà èëè ïðè âûäåëåíèè ÄÍÊ.

Ñåñòðèíñêèå îòíîøåíèÿ ìåæäó Desmidiaceae è Peniaceae â öåëîì ïîääåðæèâà-
þò ãèïîòåçó E. Teiling (1950, 1952) î òîì, ÷òî ïðåäêîâîé ôîðìîé äåñìèäèåâûõ áûëà
îìíèðàäèàòíàÿ âîäîðîñëü, èìåâøàÿ îñåâûå õëîðîïëàñòû ñ ðàäèàëüíûìè ïëàñòèíà-
ìè (ìîðôîëîãèÿ, òèïè÷íàÿ äëÿ âèäîâ Penium). Îäíàêî êàðòèíà ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
îòíîøåíèé â ýòîé âåðøèííîé ãðóïïå óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ýâîëþöèÿ ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ ïðèçíàêîâ â ñåì. Desmidiaceae ïðîõîäèëà ñëîæíåå, ÷åì ýòî ïðåäñòàâëÿëîñü
ðàíåå. Óæå îäíà èç ïåðâûõ âåòâåé êëàäû äåñìèäèåâûõ — Phymatodocis nordstedtia-
na — õàðàêòåðèçóåòñÿ 4-ðàäèàòíîé êëåòêîé è ôóðêîèäíûìè õëîðîïëàñòàìè, ïî
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Ðèñ. 5. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî ñåì. Desmidiaceae, îñíîâàííîå íà ðåçóëüòàòàõ ñðàâíåíèÿ rbcL ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòåé (127 òàêñîíîâ, 1380 íò, ìåòîä ìàêñèìàëüíîé âåðîÿòíîñòè; ïîääåðæêà âåòâåé: ìåòîä

áëèæàéøåãî ñîñåäà/ìàêñèìàëüíîé ïðîñòîòû/ìåòîä Áåéåñà; Gontcharov, Melkonian, 2008).

Â êà÷åñòâå êîðíÿ èñïîëüçîâàíû 2 âèäà Penium. Òîëñòîé ëèíèåé âûäåëåíû âåòâè, ïîëó÷èâøèå 100 5 ïîääåðæêó áóò-
ñòðåïà è 1.00 àïîñòåðèîðíûõ âåðîÿòíîñòåé. Øêàëà îòðàæàåò ñòåïåíü äèâåðãåíöèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è ñîîòâåò-
ñòâóåò 13.8 çàìåíàì (1 % äëèíû ìàòðèöû). Ñåðûì öâåòîì îòìå÷åíû âèäû Cosmarium âîøåäøèå â ñîñòàâ ðàçíûõ
êëàä äðåâà. Â êëàäå CO2 ïîêàçàíî ïîëîæåíèå òèïîâîãî âèäà ýòîãî ðîäà — C. undulatum (Silva, 1952). Ïðåðûâèñòîé

ëèíèåé îòìå÷åíû êëàñòåðû, íå ïîëó÷èâøèå áóòñòðåï-ïîääåðæêè.



ìíåíèþ Teiling (1950, 1952), — ïðîäâèíóòûìè ïðèçíàêàìè. Ñîîòâåòñòâåííî íàñëå-
äîâàíèå îìíèðàäèàòíîñòè è çâåçäîîáðàçíûõ õëîðîïëàñòîâ — ïðèçíàêîâ, ñâîéñò-
âåííûõ ìíîãèì íå âñåãäà ðîäñòâåííûì âèäàì äåñìèäèåâûõ (ñì. äàëåå) îò ïðåäêî-
âîé ôîðìû — ñîìíèòåëüíî.

Ìîíîôèëèÿ ðîäîâ êîíúþãàò

Áîëüøèíñòâî ðîäîâ êëàññà áûëî îïèñàíî áîëåå 100 ëåò íàçàä, è èõ êîíöåïöèÿ
ïðàêòè÷åñêè íå èçìåíèëàñü ñ òåõ ïîð. Òðàäèöèîííàÿ ñèñòåìàòèêà ïðèçíàåò â ñîñòà-
âå Zygnematophyceae 55—60 ðîäîâ (ñì. ïðèëîæåíèå), âûäåëÿåìûõ ïðåèìóùåñòâåí-
íî íà îñíîâàíèè ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, òàêèõ êàê òèï îðãàíèçàöèè òàëëîìà,
ôîðìà êëåòêè è ïîëóêëåòêè, òèï îðíàìåíòàöèè êëåòî÷íîé ñòåíêè è â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ ìîðôîëîãèÿ õëîðîïëàñòîâ. Äèàãíîçû îãðàíè÷åííîãî ÷èñëà ðîäîâ çèãíå-
ìîâûõ ó÷èòûâàþò îñîáåííîñòè ïîëîâîãî ðàçìíîæåíèÿ (Kadlubowska 1984; Ðóíäè-
íà, 1998).

Ìíîãèå ïðèçíàêè, èñïîëüçóåìûå â äèàãíîçàõ, âåñüìà âàðèàáåëüíû è/èëè âñòðå-
÷àþòñÿ â ðàçëè÷íûõ ñî÷åòàíèÿõ â êëàññå, ïîýòîìó ýòè äèàãíîçû ðàñïëûâ÷àòû è çà-
÷àñòóþ ïåðåêðûâàþòñÿ. Â ðåçóëüòàòå â êëàññå òðóäíî íàéòè êàêîé-ëèáî ðîä, åñòåñò-
âåííîñòü êîòîðîãî íå ñòàâèëàñü áû ïîä ñîìíåíèå. Èñêëþ÷èòåëüíî áîãàòûå âèäàìè
è ìîðôîëîãè÷åñêè ãåòåðîãåííûå ðîäû Cosmarium, Staurastrum è ïðåäïîëîæèòåëü-
íî áëèçêèå èì Xanthidium, Staurodesmus è Eustrum — îñîáåííî ïðîáëåìàòè÷-
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Ðèñ. 5 (ïðîäîëæåíèå).
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Ðèñ. 6. Ðàñïðåäåëåíèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, òðàäèöèîííî èñïîëüçóåìûõ äëÿ âûäåëåíèÿ ðîäîâ
äåñìèäèåâûõ (Desmidiaceae), â îñíîâíûõ êëàäàõ ñåìåéñòâà (ðèñ. 5).

Ïîðÿäîê âåòâëåíèÿ â êëàäàõ óñòàíîâëåí â áóòñòðåï-àíàëèçå ìåòîäîì áëèæàéøåãî ñîñåäà ñ èñïîëüçî-
âàíèåì GTR + I + Ã ìîäåëè ýâîëþöèè ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà êàæ-

äîãî âèäà äàíà ïî ðåçóëüòàòàì ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èçó÷åíèÿ øòàììà.



íû (Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà 1976à, á, 1982; Brook, 1981; Prescott et al., 1982; Ger-
rath, 1993; Croasdale et al., 1994). Ìíîãî÷èñëåííûå ïîïûòêè ðàçäåëèòü èõ íà ìåíü-
øèå, áîëåå «åñòåñòâåííûå» (ìîðôîëîãè÷åñêè îäíîðîäíûå), íå óâåí÷àëèñü
óñïåõîì, ïîñêîëüêó íîâûå òàêñîíû îêàçûâàëèñü íå ëó÷øå ñòàðûõ è â êîíå÷íîì
èòîãå íå áûëè ïðèçíàíû ñïåöèàëèñòàìè (Lenzenweger, 1997; Brook, Johnson, 2002;
Gerrath, 2003; Coesel, Meesters, 2007).

Óæå ïåðâûå ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèå àíàëèçû ïîäòâåðäèëè, ÷òî âñå
ìíîãîâèäîâûå ðîäû êîíúþãàò íå ìîíîôèëåòè÷íû è íóæäàþòñÿ â ðåâèçèè (Gontcha-
rov et al., 2003; 2004; Moon, Lee, 2003). Êðîìå òîãî, áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî íåáîëü-
øîå ÷èñëî âèäîâ è îòíîñèòåëüíî íåâûñîêîå ìîðôîëîãè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå íå
ìîãóò ñëóæèòü ãàðàíòèåé ìîíîôèëåòè÷íîñòè ðîäà (íàïðèìåð, Spondylosium, Desmi-
diaum, Hyalotheca, Netrium, Cylindrocystis, Mesotaenium) (Gontcharov et al., 2003;
Ãîí÷àðîâ, 2005; ñì. òàêæå Hall et al., 2008b). Ýòîò ðåçóëüòàò áûë âåñüìà ïîêàçàòå-
ëåí, íî âñå åùå ïðåäâàðèòåëåí, ïîñêîëüêó âûáîðêà òàêñîíîâ áûëà îãðàíè÷åíà, íà
òîïîëîãèþ äðåâà îêàçàëè âëèÿíèå äëèííûå âåòâè, à èñïîëüçîâàííûé ìàðêåð (18S
ðÄÍÊ) èìåë íåâûñîêóþ èíôîðìàòèâíîñòü. Äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ, íàöåëåííûå
íà àíàëèç ñòðóêòóðû ðîäîâ Staurastrum, Staurodesmus (Gontcharov, Melkonian, 2005;
Moon et al., 2005; Moon, Lee, 2007), Cosmarium è Actinotaenium (Gontcharov, Melko-
nian, 2008), îñíîâàííûå íà áîëüøèõ íàáîðàõ äàííûõ è ìíîãèõ øòàììàõ, ïîëíîñòüþ
ïîäòâåðäèëè èõ ïîëèôèëåòè÷åñêóþ ïðèðîäó. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðåäñòàâèòå-
ëè îäíîãî ðîäà ðàñïðåäåëÿëèñü ìåæäó íåñêîëüêèìè êëàäàìè, íå ïðîÿâëÿâøèìè
áëèçîñòè äðóã ê äðóãó. Áîëåå òîãî, ýòè êëàäû îáúåäèíÿëè âèäû èç íåñêîëüêèõ
ðîäîâ. Cosmarium îñîáåííî ïðèìå÷àòåëåí â ýòîì îòíîøåíèè, òàê êàê åãî âèäû âõî-
äèëè â ñîñòàâ 10 âûñîêîóñòîé÷èâûõ êëàä, 6 èç êîòîðûõ âêëþ÷àëè ïðåäñòàâèòåëåé
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Ðèñ. 6 (ïðîäîëæåíèå)



Staurodesmus, Eustrum, Micrasterias è íåêîòîðûõ ðîäîâ íèò÷àòûõ äåñìèäèåâûõ
(Gontcharov, Melkonian, 2008; ðèñ. 5). Ïîëèôèëèÿ Staurodesmus è Staurastrum îêà-
çàëàñü ìåíåå âûðàæåíà: ïðåäñòàâèòåëè ðîäà Staurodesmus ôîðìèðóþò 3 êëàäû íà
äðåâå êîíúþãàò (2 èç íèõ âêëþ÷àþò òàêæå Cosmarium spp.), à áîëüøèíñòâî (20 èç
23 èññëåäîâàííûõ) âèäîâ Staurastrum îáðàçóþò âûñîêîóñòîé÷èâóþ ðîäîâóþ êëàäó
(Gontcharov, Melkonian, 2005; ñì. òàêæå Moon et al., 2005; Moon, Lee, 2007). Ãëóáî-
êàÿ äèâåðãåíöèÿ ìåæäó áîëüøèíñòâîì êëàä, îáúåäèíÿþùèõ âèäû Cosmarium è Sta-
urodesmus, ïðàêòè÷åñêè íå îñòàâëÿåò íàäåæäû íà òî, ÷òî îíè ÿâëÿþòñÿ ÷àñòÿìè
ñîîòâåòñòâóþùèõ ðîäîâûõ êëàñòåðîâ.

Èñêóññòâåííîñòü ìíîãèõ ìîðôîëîãè÷åñêè ãåòåðîãåííûõ è áîãàòûõ âèäàìè ðî-
äîâ äåñìèäèåâûõ áûëà äàâíî î÷åâèäíà è àêòèâíî îáñóæäàëàñü ñïåöèàëèñòàìè (Ïà-
ëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà, 1976à, á, 1982; Brook, 1981; Prescott et al., 1982; Gerrath, 1993,
2003; Croasdale et al., 1994). Êîíöåïöèÿ æå ðîäà ó ñàêêîäåðìíûõ äåñìèäèåâûõ (òðà-
äèöèîííîå ñåì. Mesotaeniaceae) äèñêóòèðîâàëàñü ãîðàçäî ðåæå, âåðîÿòíî, ïîòîìó
÷òî ýòà ãðóïïà îñòàåòñÿ î÷åíü ñëàáî èçó÷åííîé. Ïîýòîìó íåò íè÷åãî óäèâèòåëüíîãî
â òîì, ÷òî âñå 3 îñíîâíûõ ðîäà ìåçîòåíèåâûõ — Netrium, Cylindrocystic è Mesotae-
nium — òàêæå îêàçàëèñü ïîëèôèëåòè÷íûìè, è êàæäûé ðàñïàëñÿ íà 3 ëèíèè (Gontc-
harov et al., 2004). Ïî êðàéíåé ìåðå â ñëó÷àå Netrium îòñóòñòâèå áëèçîñòè ìåæäó
ýòèìè ëèíèÿìè ìîæíî îáúÿñíèòü ðàçëè÷èÿìè â ìîðôîëîãèè. Êàæäàÿ îòëè÷àåò-
ñÿ ÷èñëîì õëîðîïëàñòîâ â êëåòêå (1, 2, 4; ðèñ. 3), ñâÿçàííûì ñ íèì ïîëîæåíèåì
ÿäðà è îñîáåííîñòÿìè åãî ïîâåäåíèÿ ïðè äåëåíèè êëåòêè (Pickett-Heaps, 1975;
Jarman, Pickett-Heaps, 1990). Êàêèå ïðèçíàêè îòëè÷àþò íåçàâèñèìûå âåòâè Cylind-
rocystic è Mesotaenium îñòàåòñÿ íå ÿñíî. Êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå, ôèëîãåíåòè÷å-
ñêàÿ ñòðóêòóðà ïîðÿäêà Zygnematales è êëàä, íà êîòîðûå îí ðàñïàäàåòñÿ, äî êîíöà
íå èçâåñòíà èç-çà îãðàíè÷åííîãî íàáîðà ïðîàíàëèçèðîâàííûõ âèäîâ è òðåáóåò
äàëüíåéøåãî èçó÷åíèÿ. Òîëüêî ïîñëå òîãî êàê îíà áóäåò óñòàíîâëåíà, ñðàâíèòåëü-
íîå èçó÷åíèå ôåíîòèïè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ â/è ìåæäó êëàäàìè ìîæåò ïðîëèòü ñâåò íà
ýòó ïðîáëåìó.

Òàêèì îáðàçîì, ìîëåêóëÿðíî-ôèëîãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ óñòàíîâèëè
â êëàññå Zygnematophyceae, ïðåèìóùåñòâåííî â ñåìåéñòâàõ Desmidiaceae è Mesota-
eniaceae, áîëüøîå ÷èñëî ìîíîôèëåòè÷íûõ êëàä, çàñëóæèâàþùèõ âûäåëåíèÿ â ñà-
ìîñòîÿòåëüíûå ðîäû. Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû òàêæå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî íåêî-
òîðûå èç ñóùåñòâóþùèõ ðîäîâ äîëæíû áûòü ïåðåâåäåíû â ñèíîíèìû, ïîñêîëüêó
ÿâëÿþòñÿ ÷àñòüþ «ìàòåðèíñêèõ» ðîäîâ, èç ñîñòàâà êîòîðûõ îíè áûëè âûäåëåíû.
Íàïðèìåð, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî Genicularia âõîäèò â ñîñòàâ êëàäû Gonatozygon, Siro-
gonium — âêëþ÷àåòñÿ â êëàäó Spirogyra, à Spinoclosterium — â Closterium (Gontcha-
rov et al., 2004, 2004; Hall et al., 2008a; ñì. îäíàêî Drummond et al., 2005). Òåì íå ìå-
íåå ìû ïîëàãàåì, ÷òî áîëüøèíñòâî èç ñóùåñòâóþùèõ ðîäîâ êîíúþãàò äîëæíî áûòü
ñîõðàíåíî, õîòÿ è ñ ìåíüøèì ÷èñëîì âèäîâ.

Ïðîöåññ ýôôåêòèâíîãî îïèñàíèÿ íîâûõ ðîäîâ ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç îñíîâíûõ
ïðîáëåì íà ïóòè ïåðåñòðîéêè ñèñòåìû êëàññà Zygnematophyceae. Ñîãëàñíî ñòàòüå
32 ÌÊÁÍ, ýôôåêòèâíî îïèñàííûé òàêñîí äîëæåí ñîïðîâîæäàòüñÿ äèàãíîçîì, â êî-
òîðîì îòðàæàþòñÿ ïðèçíàêè, îòëè÷àþùèå åãî îò óæå ñóùåñòâóþùèõ. Â áîëüøèí-
ñòâå ãðóïï ðàñòåíèé, è êîíúþãàòû íå èñêëþ÷åíèå â ýòîì îòíîøåíèè, ýòè ïðèçíàêè
ìîðôîëîãè÷åñêèå, ðåäêî õàðàêòåðèçóþò áèîëîãèþ èëè òîíêóþ ñòðóêòóðó îðãàíèç-
ìîâ. Îäíàêî ðåçóëüòàòû ôèëîãåíåòè÷åñêèõ àíàëèçîâ óêàçûâàþò íà òî, ÷òî â êëàññå
Zygnematophyceae ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè, òðàäèöèîííî èñïîëüçóåìûå äëÿ âû-
äåëåíèÿ ðîäîâ, íå îòðàæàþò ðîäñòâî îðãàíèçìîâ è íå ìîãóò áûòü äèàãíîñòè÷åñêè-
ìè. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî òàêèå ïðèçíàêè, êàê ôîðìà ïîëóêëåòêè, ñòåïåíü ðàäèàëüíî-
ñòè, õàðàêòåðèñòèêè ïîâåðõíîñòè êëåòî÷íîé ñòåíêè (ãëàäêàÿ èëè îðíàìåíòèðîâàí-
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íàÿ) è ìîðôîëîãèÿ õëîðîïëàñòîâ, ìîçàè÷íî âñòðå÷àþòñÿ â ðàçíûõ êëàäàõ
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà êîíúþãàò è íå ìîãóò õàðàêòåðèçîâàòü íè îäíó èç íèõ
(Gontcharov, Melkonian, 2008; ðèñ. 6). Î÷åâèäíî, ÷òî ýòè ïðèçíàêè âîçíèêàëè íåñêî-
ëüêî ðàç íåçàâèñèìî â ñåì. Desmidiaceae, à íå áûëè óíàñëåäîâàíû ïîòîìêàìè îò îä-
íîãî ïðåäêà.

Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ãåòåðîãåííîñòü áîëüøèíñòâà íîâûõ êëàä è îãðàíè÷åííîñòü
íàøèõ çíàíèé îá îñîáåííîñòÿõ ñëàãàþùèõ èõ âèäîâ íå ïîçâîëÿþò äåëàòü äàæå
ïðåäïîëîæåíèÿ î òîì, êàêèå ñèíàïîìîðôíûå ïðèçíàêè ìîãóò îáúåäèíÿòü ÷ëåíîâ
ýòèõ êëàä è, êàê ðàç áîëåå âàæíî äëÿ ñèñòåìàòèêè, ÷òî îòëè÷àåò ýòè êëàäû (ïîòåíöè-
àëüíûå ðîäû) äðóã îò äðóãà è óæå ñóùåñòâóþùèõ òàêñîíîâ. Îñòàåòñÿ íàäåÿòüñÿ, ÷òî
ðåêîíñòðóêöèÿ ôèëîãåíèè êëàññà Zygnematophyceae, ïóñòü äàæå è ïðåäâàðèòåëü-
íàÿ, áóäåò ñòèìóëèðîâàòü ñðàâíèòåëüíîå èçó÷åíèå ìîðôîëîãèè, áèîëîãèè è óëüò-
ðàñòðóêòóðû êîíúþãàò, êîòîðîå ïîçâîëèò îáíàðóæèòü ïðèçíàêè, ïðèìåíèìûå äëÿ
äèàãíîñòèöèðîâàíèÿ ðîäîâ è áîëåå âûñîêèõ òàêñîíîâ.

Çàêëþ÷åíèå

Íàøè çíàíèÿ î ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçÿõ â êëàññå Zygnematophyceae îñòàþòñÿ
ôðàãìåíòàðíûìè ïîñëå áîëåå ÷åì 20 ëåò èçó÷åíèÿ ìîëåêóëÿðíûìè ìåòîäàìè. Äëÿ
òîãî, ÷òîáû îêîí÷àòåëüíî ïðîÿñíèòü âîïðîñ ìîíîôèëèè êëàññà, âûÿñíèòü ñòðóêòó-
ðó ïîðÿäêà Zygnematales, íåêîòîðûõ ñåìåéñòâ è áîëüøèíñòâà ðîäîâ êîíúþãàò íå-
îáõîäèìû äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ. Ìîëåêóëÿðíûå äàííûå âûÿâèëè ïðîáëåìó
èñïîëüçîâàíèÿ òàêèõ ïðèçíàêîâ, êàê òèï îðãàíèçàöèè òàëëîìà, ìîðôîëîãèÿ õëîðî-
ïëàñòîâ, ôîðìà êëåòêè, ñòåïåíü ðàäèàëüíîñòè è îðíàìåíòàöèÿ êëåòî÷íîé ñòåíêè,
òðàäèöèîííî ïðèìåíÿâøèõñÿ äëÿ öåëåé ñèñòåìàòèêè â êëàññå, è óáåäèòåëüíî ïðî-
äåìîíñòðèðîâàëè èõ ãîìîïëàçèþ. Ìíîãèå êëàäû, óñòàíîâëåííûå â ôèëîãåíåòè-
÷åñêèõ àíàëèçàõ, çàñëóæèâàþò òîãî, ÷òîáû áûòü ïðèçíàííûìè â êà÷åñòâå íîâûõ
ðîäîâ, îäíàêî îíè íå ìîãóò áûòü ôîðìàëüíî îïèñàíû â ðàìêàõ ñîâðåìåííîé òàêñî-
íîìèè, îñíîâàííîé ïðåèìóùåñòâåííî íà ìîðôîëîãèè, ïîñêîëüêó ôåíîòèïè÷åñêèå
ïðèçíàêè, îòëè÷àþùèå ýòè êëàäû, íå èçâåñòíû èëè æå îíè íå îòëè÷àþòñÿ îò òàêî-
âûõ äðóãèõ êëàä è ðîäîâ. Õîòÿ ìíîãèå øòàììû êîíúþãàò äîñòóïíû äëÿ èçó÷åíèÿ
â ìèðîâûõ êîëëåêöèÿõ, èõ ÷èñëî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âñåãî ëèøü íåáîëüøóþ ÷àñòü
âèäîâ, îïèñàííûõ èç ïðèðîäû, è ìû óæå ïîäîøëè ê òîìó, êîãäà èìåííî îãðàíè÷åí-
íàÿ âûáîðêà òàêñîíîâ ëèìèòèðóåò ïðîãðåññ â ïîñòðîåíèè óñòîé÷èâîé ôèëîãåíèè
êëàññà Zygnematophyceae. Íîâûå øòàììû, ñîâðåìåííûå èññëåäîâàíèÿ èõ ìîðôî-
ëîãèè è äîïîëíèòåëüíûå ìîëåêóëÿðíûå ìàðêåðû íåîáõîäèìû äëÿ òîãî, ÷òîáû
ìû ñìîãëè âîññòàíîâèòü ñëîæíûé ïóòü ýâîëþöèè êîíúþãàò è ðàçðàáîòàòü êëàññè-
ôèêàöèîííóþ ñèñòåìó, êîòîðàÿ áû àäåêâàòíî îòðàæàëà ðîäñòâåííûå îòíîøåíèÿ
â ýòîé ãðóïïå.

Áëàãîäàðíîñòè

Ðàáîòà ïîëó÷èëà ôèíàíñîâóþ ïîääåðæêó Ðîññèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ
èññëåäîâàíèé 9ïðîåêòû ¹ 9-04-00270-à è 9-04-00621-à).

1433



ÑÏÈÑÎÊ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

Ãîí÷àðîâ À. À. Àíàëèç ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñâÿçåé â êëàññå Zygnematophyceae (Streptophyta)
íà îñíîâå ñðàâíåíèÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé 18S ðÄÍÊ / Áîò. æóðí. 2005. Ò. 90. ¹ 11.
Ñ. 518—531.

Êîñèíñêàÿ Å. Ê. Êîíúþãàòû èëè ñöåïëÿíêè (1). Ìåçîòåíèåâûå è ãîíàòîçèãîâûå âîäîðîñëè / Ôëî-
ðà ñïîðîâûõ ðàñòåíèé ÑÑÑÐ. Ì.; Ë., 1952. Ò. 2. Ñ. 1—163.

Êîñèíñêàÿ Å. Ê. Êîíúþãàòû èëè ñöåïëÿíêè (2). Äåñìèäèåâûå âîäîðîñëè / Ôëîðà ñïîðîâûõ ðàñòå-
íèé ÑÑÑÐ. Ì.; Ë., 1960. Ò. 5. ¹ 1. 706 c.

Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà Ã. Ì. Òàêñîíîìè÷åñêèé àíàëèç ðîäà Staurastrum / Óêð. áîò. æóðí. 1976à.
Ò. 33, ¹ 1. Ñ. 183—206.

Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà Ã. Ì. Íîâûå ðîäû Desmidiales / Óêð. áîò. æóðí. 1976á. Ò. 33. ¹ 4.
Ñ. 396—399.

Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà Ã. Ì. Äåñìèäèåâûå âîäîðîñëè Óêðàèíñêîé ÑÑÐ. Êèåâ, 1982. 236 ñ.
Ïàëàìàðü-Ìîðäâèíöåâà Ã. Ì. Êëàññ 3. Êîíúþãàòû — Conjugatophyceae / Âîäîðîñëè. Ñïðàâî÷íèê.

Êèåâ, 1989. Ñ. 479—502.
Ðóíäèíà Ë. À. Çèãíåìîâûå âîäîðîñëè Ðîññèè. ÑÏá., 1998. 348 ñ.
Adam Z., Turmel M., Lemieux C., Sankoff D. Common intervals and symmetric difference in a mo-

del-free phylogenomics, with an application to streptophyte evolution / J. Comput. Biol. 2007. Vol. 14. N 4.
P. 436—445.

Besendahl A., Bhattacharya D. Evolutionary analysis of small-subunit rDNA coding regions and the
1506 group I introns of Zygnematales (Charophyceae, Streptophyta) / J. Phycol. 1999. Vol. 35. N 10.
P. 560—569.

Bhattacharya D., Medlin L. Algal phylogeny and the origin of land plants / Plant Physiol. 1998.
Vol. 116. N 1. P. 9—15.

Bhattacharya D., Surek B., Rusing M., Damberger S., Melkonian M. Group I introns are inherited thro-
ugh common ancestry in the nuclear-encoded rRNA of Zygnematales (Chlorophyta) / Proc. Natl. Acad. Sci.
USA 1994. Vol. 91. N 21. P. 9916—9920.

Bhattacharya D., Damberger S., Surek B., Melkonian M. Primary and secondary structure analysis of the
rDNA group I introns of the Zygnematales / Curr. Genet. 1996. Vol. 29. N 2. P. 282—286.

Biebel P. Morphology and life cycles of saccoderm desmids in culture / Beih. Nova Hedwigia. 1975.
Vol. 42. N 1. P. 39—57.

Bremer K. Summary of green plant phylogeny and classification / Cladistics. 1985. Vol. 1. N 4.
P. 369—385.

Bremer K., Humphries C. J., Mishler B. D., Churchill S. P. On cladistic relationships in green plants /
Taxon. 1987. Vol. 36. N 22. P. 339—349.

Brook A. J. The biology of desmids. Botanical Monographs. Vol. 16. Oxford, 1981. 276 p.
Brook A. J., Johnson L. R. Order Zygnemales. / D. M. John, B. A. Whitton, A. J. Brook (eds.) / The

Freshwater Algal Flora of the British Isles. An identification guide to freshwater and terrestrial algae. Camb-
ridge, 2002. P. 479—593.

Cavalier-Smith T. Eukaryote kingdoms: Seven or nine? / BioSystems 1981. Vol. 14. N 3—4.
P. 461—481.

Cech T. R. Conserved sequences and structures of group I introns: building an active site for RNA cataly-
sis / Gene 1988. Vol. 73. N 2. P. 259—271

Chapman R. L., Buchheim M. A., Delwiche C. F. et al. Molecular systematics of the green algae /
D. E. Soltis, P. S. Soltis, J. J. Doyle. (eds). Molecular systematics of plants II: Kluwer Academic, Boston,
USA. 1998. P. 508—540.

Coesel P. F. M., Meesters K. J. Desmids of the Lowlands. Mesotaeniaceae and Desmidiaceae of the
European Lowlands. Zeist, 2007. 352 p.

Coleman A. W. ITS2 is a double-edged tool for eukaryote evolutionary comparisons / Trends Genet.
2003. Vol. 19. N 7. P. 370—375.

Coleman A. W., Preparata R. M., Mehrotra B., Mai J. C. Derivation of the secondary structure
of the ITS-1 transcript in Volvocales and its taxonomic correlation / Protist. 1998. Vol. 149. N 1.
P. 135—146.

Cranwell P. A. G., Jaworski H. M., Bickley H. M. Hydrocarbons, sterols, esters and fatty acids in six fres-
hwater chlorophytes / Phytochemistry. 1990. Vol. 29. N 1. P. 145—151.

Croasdale H., Flint E. A., Racine M. M. Flora of. New Zealand. Freshwater algae, Desmids. Vol. 3. Lin-
coln, 1994. 218 p.

Denboh T., Hendrayanti D., Ichimura T. Monophyly of the genus Closterium and the order Desmidiales
(Charophyceae, Chlorophyta) inferred from nuclear small subunit rDNA data / J. Phycol. 2001. Vol. 37. N 6.
P. 1063—1072.

1434



Denboh T., Ichimura T., Hendrayanti D., Coleman A. W. The Closterium moniliferum-ehrenbergii (Cha-
rophyceae, Chlorophyta) species complex viewed from the 1506 group I intron and ITS-2 of nuclear riboso-
mal DNA / J. Phycol. 2003. Vol. 39. N 5. P. 960—977.

Drummond C. S., Hall J., Karol K. G. et al. Phylogeny of Spirogyra and Sirogonium (Zygnematophy-
ceae) based on rbcL sequencedata / J. Phycol. 2005. Vol. 41. N 5. P. 1055—1064.

Dujon B. Group I introns as mobile genetic elements: facts and mechanistic speculations-a review / Ge-
ne. 1989. Vol. 82. N 1. P. 91—114.

Engels M., Lorch D. W. Some observations on cell wall structure and taxonomie of Phymatodocis nords-
tedtiana (Conjugatophyceae, Chlorophyta) / Pl. Syst. Evol. 1981. Vol. 138. N 2. P. 217—225.

Engler A. Syllabus der Vorlesungen uber spezielle und medizinisch-pharmazeutische Botanik. Eine Über-
sicht uber das gesamte Pflanzenreich mit Berucksichtigung der Medizinal und Nutzpflanzen. Berlin, 1892. 184 p.

Feliner G. N., Rosselló J. A. Better the devil you know? Guidelines for insightful utilization of nrDNA
ITS in species-level evolutionary studies in plants / Mol. Phylog. Evol. 2007. Vol. 44. N 2. P. 911—919.

Fowke L. C., Picketi-Heaps J. D. Cell division in Spirogyra. I. Mitosis / J. Phycol. 1969a. Vol. 5. N 2.
P. 240—259.

Fowke L. C., Picketi-Heaps J. D. Cell division in Spirogyra. II. Cytokinesis / J. Phycol. 1969b. Vol. 5.
N 2. P. 273- 281.

Gerrath J. F. The biology of desmids: A decade of progress / F. E. Round, D. J. Chapman (eds) Progress
in phycological research. 1993. Vol. 9. P. 79—192. Biopress, Bristol, UK.

Gerrath J. F. Conjugating green algae and desmids. J. D. Wehr, R. G. Sheath (eds), Freshwater algae of
North America: Ecology and Classification. San Diego, 2003. P. 353—381.

Gontcharov A. A., Melkonian M. Unusual position of the genus Spirotaenia (Zygnemalophyceae) among
streptophytes revealed by SSU rDNA and rbcL sequence comparisons / Phycologia. 2004. Vol. 43. N 1.
P. 105—1 13.

Gontcharov A. A., Melkonian M. In search of monophyletic taxa in the family Desmidiaceae (Zygnematop-
hyceae, Viridiplantae the genus Cosmarium Corda ex Ralfs / Amer. J. Bot. 2008. Vol. 95. N 9. P. 1079—1095.

Gontcharov A. A., Marin B., Melkonian M. Molecular phylogeny of conjugating green algae (Zygnemop-
hyceae, Streptophyta) inferred from SSU rDNA sequence comparisons / J. Mol. Evol. 2003. Vol. 56. N 1.
P. 89—104.

Gontcharov A. A., Marin B., Melkonian M. Are combined analyses better than single gene phylogenies?
A case study using SSU rDNA and rbcL sequence comparisons in the Zygnematophyceae (Streptophyta) /
Mol. Biol. Evol. 2004. Vol. 21. N 3. P. 612—624.

Gontcharov A. A., Melkonian M. Molecular phylogeny of Staurastrum Meyen ex Ralfs and related gene-
ra (Zygnematophyceae, Streptophyta) based on coding and noncoding rDNA sequence comparisons / J. Phy-
col. 2005. Vol. 41. N 4. P. 887—899.

Graham L. E. Origin of land plants. New York, 1993. 287 p.
Graham L. E. Green algae to land plants: an evolutionary transition / J. Plant Res. 1996. Vol. 109. N 3.

P. 241—251.
Grolig F. The cytoskeleton of the Zygnemataceae / Ed. by Menzel D. (eds). The Cytoskeleton of the Al-

gae: CRC Press Inc., Boca Raton, FL, USA 1992. P. 165—194.
Hall J. D., Karol K. G., McCourt R. M., Delwiche C. F. Phylogeny of the conjugating green algae based

on chloroplast and mitochondrial nucleotide sequence data / J. Phycol. 2008. Vol. 44. N 2. P. 467—477.
Hall J. D., McCourt R. M., Delwiche C. F. Patterns of cell division in the filamentous Desmidiaceae, clo-

se green algal relatives of land plants / Amer. J. Bot. 2008. Vol. 95. N 6. P. 643—654.
Haga M., Ehara J. Observations on vegetative cells and the process of sexual reproduction in Spirotae-

nia obscura Ralfs / Bull. Jap. Soc. Phycol. 1977. Vol. 25. N 1. P. 45—54.
Hillis D. M. Inferring complex phylogenies / Nature 1996. Vol. 383. N 6596. P. 130—131.
Hori H., Lim B.-L., Osawa S. Evolution of green plants as deduced from 5S rRNA sequences / Proc.

Natl. Acad. Sci. USA. 1985. Vol. 82. N 3. P. 820—823.
Hoshaw R. W., Hilton R. L. Observation on the sexual cycle of the saccoderm desmid Spirotaenia con-

densata J. Arizona—Nevada Acad. Sci. 1966. Vol. 4. N 1. P. 88—92.
Hoshaw R. W., McCourt R. M. The Zygnemataceae (Chlorophyta: à twenty-year update of research /

Phycologia. 1988. Vol. 27. N 10. P. 511—548.
Hoshaw R. W., McCourt R. M., Wang J. C. Phylum Conjugaphyta / L. Margulis, J. O. Carliss, M. Melko-

nian (eds). Handbook of Protoctista. Boston, 1990. P. 119—131.
Jarman M., Pickett-Heaps J. Cell division and nuclear movement in the saccoderm desmid Netrium in-

terruptum / Protoplasma 1990. Vol. 157. N 1. P. 136—143.
Kadlubowska J. Z. Chlorophyta VIII, Conjugatophyceae I, Zygnemata. Süsswasserflora von Mitteleuro-

pa. Bd. 16. Stuttgart, 1984. 531 S.
Karol K. G., McCourt R. M., Cimino M. T., Delwiche C. F. The closest living relatives of land plants /

Science. 2001. Vol. 294. N 5550. P. 2351—2353.

1435



Kenrick P., Crane P. R. The Origin and Early Diversification of Land Plants: A Cladistic Study. Washin-
gton, 1997. 441 p.

Kouwets F. A. C., Coesel P. F. M. Taxonomic revision of the conjugatophycean family Peniaceae on the
basis of cell wall ultrastructure / J. Phycol. 1984. Vol. 20. N 4. P. 555—562.

Kranz H. D., Huss V. A. R. Molecular evolution of pteridophytes and their relationship to seed plants:
Evidence from complete 18S rRNA gene sequences / Plant Syst. Evol. 1996. Vol. 202. N 1. P. 1—11.

Lambowitz A. M., Belfort M. Introns as mobile genetic elements / Annu. Rev. Biochem. 1993. Vol. 62.
P. 587—622.

Lenzenweger R. Desmidiaceenflora von Osterreich. Teil 2. Berlin, Stuttgart, 1997. 216 S.
Lutkemuller J. Die Zellmembranen der Desmidiaceen / Cohns Beitr. Biol. Pflanzen 1902. Vol. 8.

S. 347—414.
Lewis L. A., McCourt R. M. Green algae and the origin of land plants / Am. J. Bot. 2004. Vol. 91. N 10.

Ð. 1535—1556.
Mai J. C., Coleman A. W. The internal transcribed spacer 2 exhibits a common secondary structure in

green algae and flowering plants / J. Mol. Evol. 1997. Vol. 44. N 3. P. 258—271.
Mattox K. R., Stewart K. D. Classification of the green algae: a concept based on comparative cytology /

D. E. G. Irvine, D. M. John D. M. (eds). The systematics of the green algae. London, 1984. P. 29—72.
McCourt R. M., Delwiche C. F., Karol K. G. Charophyte algae and land plant origins / Trends Ecol.

Evol. 2004. Vol. 19. N12. P. 661—666.
McCourt R. M., Karol K. G., Bell J. et al. Phylogeny of the conjugating green algae (Zygnemophyceae)

based on rbcL sequences / J. Phycol. 2000. Vol. 36. N 4. P. 747—758.
McCourt R. M., Karol K. G., Kaplan S., Hoshaw R. W. Using rbcL sequences to test hypotheses of chlo-

roplast and thallus evolution in conjugating green algae (Zygnematales, Charophyceae) / J. Phycol. 1995.
Vol. 31. N 8. P. 989—995.

Mix M. Die Feinstruktur der Zellwande bei Mesotaeniaceae und Gonatozygaceae mit einer vergleichen-
den Betrachtung der verschiedenen Wandtypen der Conjugatophyceae und uber deren systematischen Wert /
Arch. Mikrobiol. 1972. Vol. 81. N 3. P. 197—220.

Moon B., Lee O.-M. A phylogenetic significance of several species from genus Cosmarium (Chlorophy-
ta) of Korea based on mitochondrial coxIII gene sequences / Algae 2003. Vol. 18. N 3. P. 199—206.

Moon B., Lee O.-M. Molecular Phylogeny of the genera Staurastrum and Staurodesmus (Zygnematophy-
ceae, Streptophyta) based on nuclear (18S rDNA) and chloroplast gene (atpB) sequences / Algae. 2007.
Vol. 22. N 1. P. 1—10.

Moon B., Lim A. S., Ahn J. H. et al. Phylogenetic study of genera Staurastrum and Staurodesmus (Zygne-
mophyceae, Streptophyta) inferred from atpB sequences / Algae. 2005. Vol. 20. N 4. P. 261—270.

Palla E. Über eine neue, pyrenoidlose Art und Gattung der Conjugaten / Ber. Dt. Bot. Ges. 1894. Bd 12.
S. 228—236.

Pickett-Heaps J. D. Green algae: Structure, reproduction andevolution in selected genera. Sunderland,
1975. 606 p.

Prescott G. W. Desmids / Bot. Rev. 1948. Vol. 14. P. 644—676.
Prescott G. W., Bicudo C. E., Vinyard W. C. A synopsis of North American desmids. Part II. Desmidia-

ceae: Placodermae. Sect. 4. Lincoln, 1982. 700 p.
Prescott G. W., Croasdale H. T., Vinyard W. C. A synopsis of North American desmids. Part I: Desmidi-

ales: Saccodermae, Mesotaeniaceae. North American Flora. Series II (6). Bronx, 1972. 84 p.
Prescott G. W., Croasdale H. T., Vinyard W. C. A synopsis of North American desmids. Part II: Desmidi-

aceae: Placodermae. Sect. 1. Lincoln, 1975. 275 p.
Prescott G. W., Croasdale H. T., Vinyard W. C. A synopsis of North American desmids. Section 2(2).

Desmidiaceae, Placodermae. Lincoln, 1977. 413 p.
Qiu Y.-L., Palmer J. D. Phylogeny of early land plants: insights from genes and genomes / Trends Plant

Sci. 1999. Vol. 4. N 1. P. 26—30.
Randhawa M. S. Zygnemaceae. New Delhi, 1959. 478 p.
Round F. E. The taxonomy of the Chlorophyta. II / Brit. Phycol. J. 1971. Vol. 6. N 2. P. 235—264.
Ruzicka J. Die Desmidiaceen Mitteleuropas. Bd 1. Lf 1. Stuttgart, 1977. 291 p.
Saldanha R., Mohr G., Belfort M., Lambowitz A. M. Group I and group II introns / FASEB Journal. 1993.

Vol. 7. N 1. P. 15—24.
Shaw J., Lickey E. B., Beck J. T. et al. The tortoise and the hare II: relative utility of 21 noncoding chlo-

roplast DNA sequences for phylogenetic analysis / Amer. J. Bot. 2005. Vol. 95. N 1. P. 142—166.
Shaw J., Lickey E. B., Schilling E. E., Small R. L. Comparison of whole chloroplast genome sequences to

choose noncoding regions for phylogenetic studies in angiosperms: the tortoise and the hare III / Amer.
J. Bot. 2007. Vol. 94. N 3. P. 275—288.

Silva P. C. A review of nomenclatural conservation in the algae from the point of view of the type met-
hod / University of California. Publications in Botany. 1952. Vol. 25. N 4. P. 381—395.

1436



Silva P. C. Names of classes and families of living algae: with special reference to their use in the Index
Nominum Genericorum (Plantarum) / Regnum Vegetabile. 1980. Vol. 103. P. 1—56.

Teiling E. Radiation of desmids, its origin and its consequences as regards taxonomy and nomenclature /
Bot. Not. 1950. Vol. 103. N 3. P. 299—327.

Teiling E. Evolutionary Studies on the shape of the cell and of the. chloroplast in desmids / Bot. Not.
1952. Vol. 3. P. 264—306.

Turmel M., Ehara M., Otis C., Lemieux C. Phylogenetic relationships among streptophytes as inferred
from chloroplast small and large subunit rRNA gene sequences / J. Phycol. 2002. Vol. 38. N 2. P. 364—375.

Turmel M., Otis C., Lemieux C. The complete chloroplast DNA sequences of the charophycean green al-
gae Staurastrum and Zygnema reveal that the chloroplast genome underwent extensive changes during the
evolution of the Zygnematales / BMC Biology. 2005. Vol. 3. N 22. P. —.

Turmel M., Pombert J. F., Charlebois P. et al. The green algal ancestry of land plants as revealed by the
chloroplast genome / Int. J. Plant Sci. 2007. Vol. 168. N 5. P. 679—689.

Vaucher J. P. Histoires des conferves d’Eaux Douce. Geneva, 1803. 304 p.
West G. S., Fritsch F. E. A treatise on the british freshwater algae. 2nd ed. Cambridge, 1927. 534 p.
West W., West G. S. A monograph of the british Desmidiaceae. Vol. 1. London, 1904. 224 p.
Yamagishi T. Classifcation of the Zygnemataceae / Sci. Rep. Tokyo Kyoiku Daigaku B. 1963. Vol. 11.

N 2. P. 191—210.

1437

ÏÐÈËÎÆÅÍÈÅ

Ðîäû Zygnematophyceae, èõ òèïîâîé âèä è ÷èñëî âàëèäíî îïèñàííûõ âèäîâ
(ïî Hoshhaw, McCourt, 1988; Gerrath, 1993, ñ èçìåíåíèÿìè)

Ðîä Òèïîâîé âèä
×èñëî
âèäîâ

Zygnemataceae

Debarya (Wittrock) Transeau 1934 Debarya glyptosperma (De Bary) Wittrock 10

Hallasia Rosenvinge 1924 H. reticulata (Hallas) Rosenvinge 1

Mougeotia Ag. 1824 M. genuflexa (Dillwyn) Ag. >140

Mougeotiopsis Palla 1894 M. calospora Palla 1

Pleurodiscus Lagerh 1895* ? P. borinquinae Tiffany 1

Temnogametum W. et G.S. West 1897 T. heterosporum W. et G.S. West 16

Sirocladium Randhawa 1941 S. kumaoense Randhawa 5

Spirogyra Link 1820 S. porticalis (O.F. Müller) Cleve >400

Zygnema Ag. 1817 Z. cruciatum (Vaucher) Ag. >139

Zygnemopsis (Skuja) Transeau 1934 Z. desmidoides (W. et G. S. West) Transeau 43

Zygogonium Kütz. 1843 Z. ericetorum Kütz. 29

Mesotaeniaceae

Ancylonema Berggren 1871 A. nordenskioeldii Berggern 1

Cylindrocystis Menegh. ex De Bary 1858 C. brebissonii (Menegh. ex Ralfs) De Bary 12

Geniculus Prescott 1967 G. gatunensis Prescott 1

Mesotaenium Näg. 1849 M. endlicherianum Näg. 12

Netrium (Näg.) Itz. et Rothe in Rab. 1856 N. digitus (Näg.) Itz. et Rothe in Rab. 10

Roya W. et G.S. West 1896 R. obtusa (Bréb.) W. et G. S. West 4

Spirotaenia Bréb. ex Ralfs 1848 S. condensata Bréb. ex Ralfs 23

Gonatozygaceae

Gonatozygon De Bary 1856 G. monotaenium De Bary 11

Closteriaceae

Closterium Nitzsch ex Ralfs 1848 C. lunula Nitzsch ex Ralfs >190

Spinoclosterium Bernard 1909 S. curvatum Bernard 2

Peniaceae

Penium Breb. ex Ralfs 1848 P. margaritaceum Breb. ex Ralfs 16



S U M M A R Y

The conjugates (Zygnematophyceae) represent the most species-rich (ca. 4000 spp) algal lineage
Streptophyta. Studies using various molecular markers placed the class as one of the crown groups in
Streptophyta and even suggested a close relationship between the zygnematophycean algae and terrest-
rial plants. Phenotypic diversity complicates systematics of the class and the relationships between its
taxa remain poorly understood. Molecular phylogenetic analyses established a number of clades in the
class and revealed a disagreement between the traditional taxonomic structure of Zygnematophyceae
and the pattern of phylogenetic relationships between the class members. In this paper, an overview of
recent advances in our understanding of the phylogeny and classification of conjugating green algae is
presented, with emphasis on the major clades established in the class, the clades’ structure and polyphy-
ly of some genera. We describe the areas of conflict and agreement between molecular phylogeny and
traditional morphology-based taxonomy and stress that phenotypic characters provide little evidence
for inferring relationships between taxa even at low taxonomic levels.
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ÏÐÈËÎÆÅÍÈÅ (ïðîäîëæåíèå)

Ðîä Òèïîâîé âèä
×èñëî
âèäîâ

Desmidiaceae

Actinotaenium (Näg.) Teil. 1954 A. curtum (Bréb. ex Ralfs) Teil. ex Ruzicka et Pouzar 50

Allorgeia Gauthier-Lièvre 1958 A. valiae Gauthier-Lièvre 2

Amscottia Grönbl. 1954 A. mira (Grönbl.) Grönbl. 2

Bambusina Kütz. ex Kütz. 1849 B. borreri Delponte 6

Bourrellyodesmus Compére 1976 B. heimii Compére 5

Brachytheca Gontcharov et Watanabe 1999 B. sulcata Gontcharov et Watanabe 2

Cosmarium Corda ex Ralfs 1848 C. undulatum Corda ex Ralfs >1100

Cosmocladium Bréb. 1956 C. pulchellum Bréb. 6

Desmidium Ag. ex Ralfs 1848 D. swartzii Ag. ex Ralfs 20

Docidium Bréb. ex Ralfs 1848 D. baculum Bréb. ex Ralfs 8

Euastrum Ehr. ex Ralfs 1848 ? E. ansatum Ehr. ex Ralfs >265

Groenbladia Teil. 1952 G. neglecta (Racib.) Teil. 5

Haplotaenium Bando 1988 H. minutum (Ralfs) Bando 3

Heimansia Coesel 1993 H. pusilla (L. Hilse) Coesel 1

Hyalotheca Ehr. ex Ralfs 1848 H. mucosa (Mertens) Ehr. ex Ralfs 6

Ichthyocercus W. et G. S. West 1897 I. angloensis W. et G. S. West 6

Ichthyodontium Scott et Prescott 1956 I. sachlanii Scott et Prescott 1

Micrasterias Ag. ex Ralfs 1848 M. furcata Ag. ex Ralfs 75

Oocardium Näg. 1849 O. stratum Näg. 1

Phymatodocis Nordstedt 1877 P. alternanans Nordstedt 3—4

Pleurotaenium Näg. 1849 P. trabecula (Ehr.) Näg. 50

Prescotiella Bicudo 1976 P. sudanensis Bicudo 1

Sphaerozosma Corda ex Ralfs 1848 S. vertebrtum Bréb. ex Ralfs 13

Spinocosmarium Prescott et Scott 1942 S. quadridens (Wood) Prescott et Scott 2

Spondylosium Bréb. ex Kütz. 1849 S. depressum Bréb. ex Kütz. 34

Staurastrum Meyen ex Ralfs 1848 ? S. gracile Ralfs >800

Staurodesmus Teil. 1948 S. triangularis Teil. >100

Streptonema Wallich 1860 S. trilobatum Wallich 2

Teilingia Bourrelly 1954 T. excavata (Ralfs) Bourrelly 7

Tetmemorus Ralfs 1848 T. granulatus Bréb. ex Ralfs 6

Triplastrum Iyengar et Ramanathan 1942 T. abbreviatum (W. B. Turner) Iyengar et Ramanathan 3

Triploceras (Bailey ex Ralfs) Bailey 1851 T. verticillatum (Bailey ex Ralfs) Bailey 3

Xanthidium Ehr. ex Ralfs 1848 X. aculeatum Ehr. ex Ralfs >115


